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Interacciones entre el tordo renegrido Molothrus bonariensis y el 
pecho amarillo Pseudoleistes virescens: estrategias del parPsito de 
cria y mecanismos de defensa del hospedador. 
Resumen: Se estudi6 la interacci6n entre un parhsito de cria generalista, el tordo 
renegrido Molothus honariensis y uno de sus hospedadores, el pecho amarillo 
Pseudoleistes virescens . El 66% de 10s nidos fue parasitado (50% con parasitismo 
simple y 50% con parasitismo miiltiple, 2-8 huevos). A1 menos en un 60% de 10s 
casos, 10s eventos de parasitismo miiltiple fueron debidos la puesta de mhs de una 
hembra en el mismo nido. El 78% de 10s-eventos de parasitismo ocurrieron durante 
la puesta del hospedador. Los periodos de incubaci6n fueron de 12 dias para el 
parhsito y de 14 dias para el hospedador. En consecuencia, 10s pichones parhsitos 
fueron 10s prirneros en nacer y la competencia con 10s pichones del hospedador que 
son miis grandes. Los mayores costos del parasitismo se asociaron con la ruptura de 
huevos por parte de la hembra parhsita. Cuando permanecieron en el nido mhs de 3 
huevos parisitos, disminuy6 la probabilidad de que 10s huevos del hospedador no 
removidos produjeran volantones. Aunque en el 6rea de estudio aproximadamente el 
24% de 10s huevos de tordo renegrido son blanco-inmaculados, s610 el 4% de 10s 
huevos parisitos observados en nidos activos de pecho amarillo fueron de ese 
morfo. Experimentos de parasitismo artificial mostraron que el pecho amarillo 
rechaza 10s huevos pariisitos blancos. Las hembras de tordo renegrido que ponen 
huevos blancos no evitaron parasitar a esta especie. Mediante la presentaci6n cerca 
del nido de ejemplares embalsarnados de tordo renegrido y de una especie neutra, se 
demostr6 que 10s pecho amarillo reconocen y atacan a 10s pardsitos. La defensa del 
nido result6 ineficiente porque 10s pecho amarillo permanecieron cerca del nido s610 
el 35% del tiempo durante la puesta. Se discute c6mo la restriccidn energCtica 
durante la puesta de huevos en la hembra y el comportamiento de asegurar la 
paternidad de esos huevos en el macho, podrian ser la causa de que el pecho 
amarillo no cuidara su nido mhs eficientemente durante la puesta. 
Palabras clave: Parasitism0 de cria, parhito generalista, Molothrus bonariensis, 
hospedador, Pseudoleistes virescens, costos del parasitismo, estrategias del 
parhsito, mecanismos de defensa, rechazo de huevos, defensa del nido. 
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Interactions between Shiny Cowbird Molothrus bonariensis and 
Brown-and-Yellow Marshbird Pseudoleistes virescens: brood parasite 
strategies and mechanisms of host defence. 
Abstract: I studied the interaction between a generalized brood parasite, the Shiny 
Cow bird Molothrus bonariensis and one of its hosts the Brown-and-yellow 
Marshbird Pseudoleistes virescens . Sixty-six percent of the nests were parasitized 
(50% single and 50% with multiple parasitism, range 2-8 eggs). At least in 60% of 
the cases, multiple-parasitism occurred as a result of more than one female cowbird 
laying eggs in the same nest. Seventy-eight percent of the parasitic events took place 
during the egg-laying period of the host. The average incubations periods for the 
parasite and host eggs were 12 and 14 days, respectively. As a consequence, 
parasite nestlings hatched first and were not outcompeted for food by their bigger 
nestmates. 
The main cost of parasitism was produced by the egg-pecking behaviour of the 
parasitic female. When they were more than 3 parasitic eggs, host eggs that 
remained in the nest had a lower probability of reaching the fledgling stage. 
Although in the study area approximately 24% of the Shiny cowbird eggs were 
white-immaculate, only 4% of the cowbird eggs found in Brown-and-Yellow 
Marshbird active nests were white-immaculate. Artificial parasitism experiments 
showed that the host rejects white eggs. The parasite females that laid white eggs 
did not avoid parasitizing Brown-and-yellow Marshbird nests. 
Using stuffed models of Shiny Cowbirds and a neutral species, I found that 
Brown-and-yellow Marshbird recognised and attacked the parasites when they were 
near the nest. Nest defence was unsuccessful because Brown-and-yellow 
Marshbirds were near their nest only 35% of the time during egg-laying. I discuss 
that female energy constraints during egg-laying and male mate-guarding are 
responsible for Brown-and-yellow Marshbirds not attending the nest more 
efficiently during the egg-laying period. 
Key words: Brood parasitism, generalist brood parasite, Molothrus honuriensis, 
host, Pseudo1eiste.s vire.scerzs, costs of the parasitism, brood parasite strategies , 
host defence, egg-rejecter, nest-defence. 
Capitulo 1 
Introducci6n General 
1 .I Cuidado parental y parasitismo de cria. 
El cuidado parental puede definirse como todo aquel comportamiento, usualmente a 
cargo de 10s padres, que aumenta la supervivencia de las crias (Trivers 1972, 
Clutton-Brock 1991). En su sentido mis amplio el cuidado parental incluye la 
preparaci6n de nidos, la produccidn y cuidado de 10s huevos, el cuidado y 
ajimentaci6n de las crias antes y despuks del nacimiento, y su cuidado luego de que 
&as se alimentan por si mismas (Clutton-Brock 1991). 
El cuidado parental puede resultar muy costoso en t6rminos de tiempo y energia, por 
lo que algunos adultos reducen su costo usando 10s recursos tornados por otros 
individuos, ya sea de su misma u otra especie. La explotacibn mis simple es el 
kleptoparasitismo. Dentro de esta denominacidn se incluye la usurpaci6n de nidos 
que realizan ciertos insectos sociales (Eickwort 1975) y aves (Robinson 1985), y el 
rob0 de la presa capturada descripto en algunas aves coloniales (Brockmam & 
Barnard 1979). La fonna de explotacibn mis compleja lo constituye el parasitismo 
de cria. En este caso, las crias de 10s llamados pariisitos de cria reciben 
practicamente todo el cuidado parental por parte de otros individuos no 
emparentados, 10s hospedadores (Wilson 1980, Rothstein 1990). En esta situacibn, 
el cuidado parental realizado por parte de 10s padres bioldgicos se reduce a la 
producci6n de huevos y la posterior ubicacidn de 10s mismos en el hospedador 
adecuado. 
El parasitismo de cria ha sido descripto tanto en Hymenoptera (Wilson 1980) y 
Coleoptera (Tallamy 1986) dentro de 10s invertebrados; como en peces (McKaye 
1985, Sato 1986) y aves (Friedmann 1929, 1955, Hamilton & Orians 1%5, Payne 
1977a) dentro de 10s vertebrados. En la mayoria de 10s casos descriptos, el parisito 
y el hospedador pertenecen a la misma especie por lo que se lo denomina 
parasitismo intraespecifico. En Hymenoptera y aves se han descripto adembs 
pariisitos interespecificos, es decir, par5sitos de cria que utilizan a otras especies 
como hospedadores (Davies etal 1989). 
1.2 Cuidado parental en aves. 
Sobre un total de aproximadamente 8500 especies de aves actuales, practicarnente en 
todas aquellas cuya biologia reproductiva ha sido estudiada existe alglin tipo de 
cuidado parental m8s all5 de la producci6n de huevos. El cuidado parental 
normalmente incluye la defensa del territorio, la construcci6n del nido y su defensa 
frente a predadores, la incubaci6n de 10s huevos, y la entrega de calor y aliment0 a 
10s pichones hasta que kstos puedan valerse por si mismos. Como la inversi6n 
parental que deben realizar las aves es muy grande, el cuidado biparental es la regla 
en este grupo (miis del 90 % de las especies estudiadas; Lack 1968). En unas 85 
especies, casi todas con un sistema de apareamiento poliginico de lek, el macho no 
interviene en el cuidado de 10s huevos o pichones, mientras que en 
aproximadamente 30 especies (principalmente Tinamiformes y Ratites), el macho sin 
la intervenci6n de la hembra realiza todo el cuidado parental (Silver etal 1985). 
Paralelamente, unas pocas especies de aves han reducido a1 minimo la inversi6n 
parental que realizan luego de la producci6n de 10s huevos. Por un lado, mediante la 
capacidad de aprovechar fuentes de calor externas para la incubacibn, y de poseer 
pichones completamente autosuficientes desde la eclosibn, casi la mitad de las 19 
especies de Megapodios (Galliformes) se limitan a enterrar 10s huevos que son 
incubados por el calor solar o geotCrmico (Jones & Birks 1992). Por otro lado, las 
aves pariisitas de cria ponen sus huevos en el nido de otros individuos -10s 
hospedadores- que realizan la totalidad de la incubacibn y cuidado posterior de 10s 
pichones parbsitos. A pesar de que no poseen huevos o pichones adaptados a 
requerir un menor cuidado parental para su completo desarrollo, las 
aproximadamente 85 especies de pariisitos de cria obligados han eliminado 
pdcticamente toda su inversi6n parental posterior a la produccibn de huevos. 
1.3 Generalidades delparasitisino de cria en aves. 
En este grupo se han descripto tanto casos de parasitismo intraespecifico (80 
especies Yom-Tov 1980, MacWrirter 1989) como interespecifico (120 especies, 
Lyon & Eaddie 1991). En el caso del parasitismo intraespecifico, 10s huevos de 
hospedador y pariisito muchas veces son indistinguibles entre si para 10s 
observadores, lo que hace que este tipo de parasitismo sea de dificil detecci6n y 
pueda estar subestimado. Recientemente ha aumentado el ntimero de registros de 
parasitismo intraespecifico a partir de estudios mis detallados y del uso de nuevas 
t6cnicas como por ejemplo el bandeo de ADN (MacWrirter 1989). Esta estrategia es 
particularmente comtin entre 10s patos y gansos (Anserifonnes), aunque tarnbiCn ha 
sido descripta en Passeriformes que nidifican en colonias (ej: golondrinas, 
estorninos). En la forma mis comiin, las hembras parisitas atienden su propio nido 
a la vez que depositan algunos huevos en nidos de otras hembras (Evans 1988, 
Brown & Brown 1989, Petrie & Mgller 1991). En un caso a1 menos, Forslund y 
Larsson (1995) observaron que ninguna de las hembras parisitas del ganso B r m  
leucopsis construyen nido durante la temporada reproductiva en la que parasitan, 
aunque lo habian hecho en temporadas anteriores. 
Ninguna especie o poblaci6n puede estar formada exclusivamente por individuos 
parbsitos, por lo que el parasitismo intrae~~ecifico es siempre una estrategia 
facultativa. En cambio, el parasitismo de cria interespecifico se divide en obligatorio, 
cuando dentro de la especie todos 10s individuos se limitan a producir huevos y a 
seleccionar a1 hospedador adecuado, y facultativo cuando la especie pad i t a  incluye 
individuos que alternativamente pueden ser pdsi tos  o desarrollar una cria normal. 
En las especies con parasitismo facultativo no se ha perdido completamente eI 
comportamientoparental luego de la puesta de 10s huevos. 
1.4 Origen y evolucidn del parasitismo de cria en aves. 
El tiempo y energia que un individuo dispone para la reproduccidn es asignado a la 
formacidn de huevos y a1 cuidado parental posterior que necesiten esos huevos y 
pichones. La inversi6n parental requerida luego de la puesta podria destinarse a 
producir mis huevos; por lo que el cuidado parental posterior de esos huevos actua 
limitando la fecundidad individual. La estrategia del parasitismo de cria conlleva a 
que 10s par6sitos se desvinculen del cuidado parental posterior por lo que, 
potencialmente, cuentan con mb energia para aumentar su produccidn de huevos. 
Sin embargo, ese aumento en el ndmero de huevos puede no traducirse en un 
aumento de igual magnitud en el niimero de pichones. Si el cuidado parental que 
recibe por parte de 10s hospedadores es de menor calidad que el que pueden 
proveerle 10s padres bioldgicos, cada huevo parisito puede producir un menor 
niimero de crias que las que produce un huevo no pariisito. En este escenario, el 
parasitismo de cria obligatorio s610 evolucionaria cuando la ganancia relativa en 
fecundidad excediera la reducci6n relativa del h i to  de 10s huevos parbsitos (Lyon & 
Eadi 1991). 
Rothstein (1990) sugiere que el parasitismo interespecifico obligatorio ha 
evolucionado independientemente en 7 grupos taxon6micos pertenecientes a 3 
6rdenes (Tablas 1.1 y 1.2). Dentro de 10s Cuculiformes habria surgido en dos 
subfamilias (Cuculinae y Neomorphininae); dentro de 10s Piciformes en 10s 
Indicatoridae partisitos y dentro de 10s Anseriformes en el pato de cabeza negra 
Heteroneta attricapilla. En t re 1 o s Passerif ormes habria evolucionado 
independientemente en dos gCneros de la familia Ploceidae (Anama1ospi:a imberbis 
y losvidua), y en 10s tordos parisitos (Emberizidae, Icterinae). 
S610 un 1% del total de especies de aves estudiadas son parisitos de cria 
obligatorios. Sin embargo, como varios parasites son extremadamente generalistas 
en cuanto a la seleccibn de hospedadores, esta estrategia afecta el Cxito reproductivo 
de un gran nlimero de especies de aves (principalmente Passeriformes). 
Los primeros trabajos que discuten el origen del parasitismo de cria, de forma a 
veces implicita, proponen a1 parasitismo interespecifico facultativo como un paso 
evolutivo intermedio hacia el parasitismo obligatorio (Friedmann 1929, Weller 
1959, Hamilton & Orians 1%5, Lack 1968). En carnbio, Lyon y Eadi (1991) 
consideran que ambos comportamientos representan puntos finales de historias 
evolutivas distintas y que estarian influenciados principalmente por 10s beneficios de 
cada estrategia en relaci6n con la inversi6n parental requerida luego de la puesta del 
huevo. La inversi6n parental luego de la eclosi6n esti condicionada a1 tipo de 
desarrollo de 10s pichones que puede ser altricial o precocial. Los pichones 
precociales son aquellos que nacen cubiertos de plumbn, con 10s ojos abiertos y que 
abandonan el nido en 1-2 dias alimentindose por su cuenta. En este caso el cuidado 
parental luego de la eclosi6n de 10s pichones se reduce a su protecci6n frente a 
predadores. Los pichones altriciales nacen ciegos, pricticamente desnudos e 
imposibilitados de abandonar el nido. Ellos requieren de altas tasas de entrega de 
aliment0 para su acelerado desarrollo en el nido y aiin luego de abandonarlo hasta 
que puedan alimentarse por si mismos. A1 desvincularse del cuidado posterior de 10s 
huevos, 10s pariisitos de cria altriciales aumentan su fecundidad relativa de tal mod0 
que el parasitismo obligatorio se ve favorecido frente a1 facultativo. Los pariisitos de 
cria precociales en carnbio, ganan poco en tCrrninos de fecundidad relativa y esa 
ganancia puede adquirirse mediante el parasitismo facultativo (Lyon & Eadi 1991). 
En forma consistente con esta hip6tesis, 10s parisitos facultativos son mayormente 
precociales (33135 especies); mientras que 10s obligados son casi exclusivamente 
altriciales (84185 especies) (Payne 1977a, Lyon & Eadi 1991). 
1.5 Estrategias de las aves pardsitas de cria 
El Cxito de un parisito de cria interespecifico obligado reside en que tste logre 
colocar sus huevos seleccionando el hospedador y el momento adecuados. 
Usualmente la detecci6n del nido se realiza durante la construcci6n del mismo 
(Friedmann 1929, Norman & Robertson 1975, Davies & Brooke 1988). El horario 
en que parasitan coincidiria con el de mayor desatencibn del nido, cuando 10s 
hospedadores estiin alimentindose (Davies & Brooke 1988, Neudorf & Sealy 
1994); ya sea a la mafiana muy temprano como en algunos tordos parisitos (Scott 
1991) o antes del anochecer como en el cucu comdn, Cuculus canorus (Cuculinae) 
(Davies & Brooke 1988). Este comportamiento podria haber evolucionado en el 
pargsito para evitar ser detectado por 10s dueiios del nido. Tanto en 10s cuclillos 
como en 10s tordos parbsitos, el tiempo requerido para la oviposici6n es 
notablemente corto, entre 6 y 30 segundos (Brooker er a1 1988, Davies & Brooke 
1988, Scott 1990, Soler 1990), contrastando con 10s 20-50 minutos de las especies 
no parhitas (Sealy eta1 1995). La hembra parisita pica o remueve usualmente uno o 
m h  huevos del nido parasitado, comportamiento que podria aumentar el Cxito de su 
propio huevo (Payne 1977a, Rothstein 1990, Sealy 1992). Los huevos de algunos 
cuclillos pariisitos son mis chicos que lo esperado segfin el tama5o corporal de 10s 
adultos lo que aseguraria la correcta incubaci6n por parte de hospedadores pequeiios 
(Davies & Brooke 1988). Los periodos de incubaci6n pueden ser mis cortos que 10s 
de sus hospedadores (Briskie & Sealy 1990), en el caso de 10s huevos de 10s 
cuclillos porque se preincuban durante 24 hs dentro del oviduct0 materno 
(Liversidge 1%1, Payne 1973). Finalmente, algunos pichones parhitos expulsan a 
10s demis huevos ylo pichones, o matan a 10s pichones que pudiera haber en el 
nido, quedando como finicos receptores de la totalidad de la inversi6n parental de 
sus hospedadores (Tabla 1.1). 
1.6 a Costos del parasitism j r  mecanismos de defensa de 10s hospedadores 
El parasitismo de cria en aves ha sido considerado durante mucho tiempo como un 
sistema ideal para el estudio de la coevoluci6n pardsito-hospedador (Hamilton & 
Orians 1%5; Davies & Brooke 1989 a y b, Rothstein 1990). En el parasitismo de 
cria obligatorio el pardsito depende enteramente del hospedador para su 
reproducci6n y tste, a su vez, ve disminuido su txito reproductivo, en distinto 
grado, por efecto del parhito (Payne 1977a, Rothstein 1990). Si las adaptaciones a1 
parasitismo incluyen alglin tipo de comportamiento agresivo del pich6n pardsito 
hacia huevos ylo pichones del hospedador, las perdidas en nidadas parasitadas 
donde eclosion6 el pich6n pardsito son completas (la mayoria de 10s Cuculidae y 
todos 10s Indicatoridae parhitos, Tabla 1.1). A h  cuando el pichdn parrisito conviva 
con 10s pichones y huevos del hospedador (Anamospica, Vidua y 10s tordos 
parisitos Tabla 1.1 y 1.2), las nidadas parasitadas producen un menor ntimero de 
pichones volantones del hospedador que las nidadas sin parasitar (Friedmann 1929, 
Rothstein 1975 b, Payne 1977a, Rothstein 1990, Soler 1990). Por lo tanto, se 
sugiere que el parasitismo de cria podria ser una fuerte presi6n de selecci6n a favor 
del desarrollo de mecanismos de defensa que minimicen la incidencia y el impact0 
del parasitismo en las especies hospedadoras (Rothstein 1975b, Payne 1977a, 
Davies & Brooke 1989 a y b, Rothstein 1990). 
Una de las adaptaciones para neutralizar 10s costos del parasitismo mbs frecuente es 
el reconocimiento del huevo parbsito cuando se halla en el nido (Rothstein 1975 a, 
Davies & Brooke 1988, Mosknes et a1 1991). Especies que rechazan el huevo 
pardsito se denominan especies rechazantes y si no lo rechazan se denominan 
especies aceptoras. Esta adaptaci6n no evita 10s costos asociados a1 evento de 
parasitismo en si, como por ejemplo la rotura o remoci6n de huevos por parte de la 
hembra parhita. El mecanismo antiparasitario mis eficiente seria entonces impedir el 
acceso de la hembra pardsita a1 nido. En ese sentido, varios hospedadores reconocen 
a la hembra parisita como un peligro potencial cuando Csta se halla cerca de su nido 
(Robertson & Norman 1976, 1977, Davies & Brooke 1988, Mosksnes et d 1990, 
Uyehara & Narins 1995). 
Se ha descripto un tinico ejemplo en el que la presencia del pich6n parhito en el 
nido podria resultar beneficiosa para 10s pichones del hospedador (Smith 1968, 
1979). Este sistema involucra a1 tordo gigante Scaphidura ogxivora (Icterinae) que 
es parasito de cria de IctCridos coloniales. Los pichones del tordo gigante limpian'an 
a 10s demds pichones que hubiera en nido de huevos y larvas de una mosca 
ectoparisita (Philomis sp.) que es la principal causante de la mortalidad de esos 
pichones. Cuando la infeccidn con la mosca ectoparisita es alta, las nidadas donde 
eclosion6 el pich6n de tordo gigante producirian mis pichones volantones del 
hospedador que las nidadas sin pich6n parisito. En este caso, las hembras 
hospedadoras que potencialmente se beneficiarian a1 ser parasitadas por el tordo 
gigante, no muestran agesividad alguna cuando la hembra par6sita se acerca a su 
nido. 
Sin embargo, dos estudios realizados con las mismas especies en areas distintas a la 
del trabajo original no encuentran la misma tendencia (Robinson 1988, Webster 
1994) y debido a 10s mCtodos poco claros que utiliza Smith, revisores posteriores 
toman a este ejemplo con recaudo (Mason 1980, Rothstein 1990, Lyon 
comunicaci6n personal). 
1.6 b Discrirninacidn de 10s hospedadores a nivel de huevos y a nivel de pichones 
parhitos. 
Los experimentos de parasitism0 artificial, que consisten en colocar huevos 
parisitos en nidos de potenciales hospedadores, muestran que numerosas especies 
rechazan huevos distintos de 10s propios (Rothstein 1975 a, Davies & Brooke 
1989a, Mosknes et a1 1991). Los mdltiples casos de mimetismo entre huevos 
parisitos y del hospedador (Tabla 1.1 y 1.2) han sido explicados como claros 
ejemplos de coevoluci6n en el sistema pargsito-hospedador (Rothstein 1977, Davies 
& Brooke 1989a, Rothstein 1990). Cuando las especies que rechazan huevos 
distintos a 10s suyos se enfrentan a la opci6n de alimentar a sus propios pichones y a 
10s parasitos, 10s hospedadores no muestran ning6n tipo de discriminaci6n aiin 
cuando las diferencias en algunos casos aparentan ser mucho mis obvias a 10s ojos 
del observador (Davies & Brooke 1989b). Para explicar esta aparente paradoja y la 
existencia de pocos ejemplos de mimetismo entre pichones parisitos y del 
hospedador, se han propuesto hip6tesis adaptativas y no adaptativas. Como una 
hip6tesis adaptativa, se ha planteado que evolutivamente es mas ficil que se 
desarrollen mecanismos de reconocimiento de huevos, ya que Cstos permanecen 
inmutables durante toda la incubacidn, diferenciindose en ese sentido de 10s 
pichones que cambian drdsticamente de aspect0 a medida que van creciendo. 
Ademhs, los errores en la discriminaci6n que implicaran rechazar pichones propios 
son mas costosos que 10s que se pagan a1 equivocarse a nivel huevos debido a que 
ya se ha realizado una inversi6n parental mayor (Davies & Brooke 1988). 
Entre las hip6tesis no adaptativas una presenta a 10s pichones pariisitos como 
"supraestimulos" que manipularian a sus padres adoptivos (Dawkins & Krebs 
1979). Tomando como ejemplo a 10s experimentos que muestran que algunas aves 
prefieren incubar huevos artificiales hash 2 veces miis grandes que 10s propios 
porque Cstos actdan como supraestimulo (Tinbergen 1969), Dawkins y Krebs 
(1979) consideran que el cornportamiento de pedido de 10s pichones parisitos 
manipularia positivamente el sistema nervioso central de 10s hospedadores creando 
una suerte de "adicci6nU de la que no pueden escapar. 
Los experimentos realizados colocando pichones de especies no parhitas en nidos 
de hospedadores del cucb combn, Cuculus canorus (Davies & Brooke 1989b) y del 
tordo cabeza marr6n Molothrus Qter (Eastzer et al 1980) muestran que en algunos 
casos pueden ser criados tan exitosamente como 10s verdaderos pahsitos, por lo que 
no sustentan la hip6tesis del "supraestimulo". 
El hecho de que algunas especies hospedadoras presentaran niveles intermedios de 
rechazo hacia 10s huevos parisitos, hizo que se postulara la existencia de algdn tipo 
de aprendizaje en el reconocimiento de sus huevos. En estas especies, 10s individuos 
necesitariande un primer contact0 para "memorizar" el aspect0 de sus propios 
huevos. Este aprendizaje podria desarrollarse dnicamente durante la primera 
reproducci6n o bien, podria repetirse en cada evento reproductivo de la vida del 
individuo (Rothstein 1974). En el primer caso, el nivel de aceptaci6n hacia 10s 
huevos pariisitos seria mayor durante la primera reproducci6n. Posteriormente, este 
mecanismo se verific6 en un hospedador del cucli comiin en el que 10s individuos de 
un aiio de edad, que se distinguen por caracteristicas del plumaje, presentaron 
mayores niveles de aceptaci6n hacia 10s huevos pariisitos que 10s adultos (Lotem er 
al 1992, 1995). Los modelos te6ricos generados a partir de la confirmacidn de la 
existencia del aprendizaje en el reconocimiento de 10s huevos propios durante la 
pnmera temporada reproductiva, no se aplican al reconocimiento de pichones en 10s 
casos en que el pichdn padsito agrede a 10s pichones del hospedador. Los huevos 
del parisito y del hospedador coexisten dentro de1 nido; no asi 10s pichones; ya que 
el pich6n parAsito expulsa a 10s del hospedador a1 poco tiempo de nacer. Abn 
habiendo sido parasitado durante la primera reproduccidn lo que implicaria que el 
hospedador considerara a 10s huevos pariisitos como propios, en futuras 
reproducciones aceptarii tanto a sus huevos como a 10s pargsitos. El Cxito 
reproductivo del hospedador que fue parasitado durante la primera reproduccidn 
depende-6 s610 de la frecuencia con la que es parasitado en el futuro. Si considerara 
como propios a 10s pichones que ve en la primera reproducci6n y es parasitado 
exitosamente durante la misma, aprenderi a reconocer como propios s610 a 10s 
pichones parisitos. Cuando en futuras reproducciones no sea parasitado, sus 
pichones serin diferentes del pichdn parisito, por lo que, 10s rechazari. En este 
caso, el Cxito reproductivo del hospedador que fue parasitado durante la primera 
reproducci6n seri igual a cero independientemente de que fuera parasitado o no en el 
futuro (Lotem 1993). 
El reconocimiento de pichones ha sido descripto en especies serniprecociales de aves 
marinas que anidan en colonias (Buckley & Buckley 1972). En ese caso es 
importante para 10s padres reconocer a sus propias crias cuando regresan a 
alimentarlas porque Cstas abandonan el nido tempranamente y son muy m6viles. En 
las especies altriciales, no hay posibilidad de que 10s pichones abandonen el nido 
salvo cuando pasan a ser volantones por lo que no se seleccionaria evolutivameate el 
reconocimiento de pichones. Aparentemente, la conducta general entre las especies 
altriciales es la de alimentar a todo pich6n que estt en su nido. Las 6nicas 
excepciones a esta conducta se observaron justamente en 10s sistemas en 10s que 
existe mimetismo a nivel de pichones. En el caso de 10s Viduu, en el que pichones 
del hospedador y del parisito poseen un patr6n de manchas especifico en el interior 
del pico, 10s hospedadores alimentan s61o a 10s pichones que poseen ese patr6n 
(Nicolai 1974). El tordo m6sico Molothrus badius que es parasitado por un parisito 
de cria con pichones mimdticos (tordo pic0 corto M. rufoaxillaris ) y un parhito de 
cria con pichones no mimkticos (tordo renegrido M. bonariensis ), cria exitosamente 
a ambos parisitos mientras permanecen en el nido. Sin embargo, en cuanto lo 
abandonan, alimentaria preferentemente a 10s pichones mimkticos del tordo pic0 
corto (Fraga 1986). 
1.7 Coevolucidn dentro del parasitism de cria: carrera arrnarnentista o equilibrio 
euolutivo? 
Los mecanismos de defensa de 10s hospedadores como por ejemplo la agresi6n 
hacia 10s pariisitos y la discriminaci6n de huevos, seleccionan a su vez a favor de 
contraadaptaciones en el parisito, por ejemplo un ripido comportamiento de 
oviposici6n y el mimetismo de huevos (Davies & Brooke 1988, 1989; Rothstein 
1990). Sin embargo, un gran n6mero de especies hospedadoras estudiadas no 
muestra evidencias de haber desarrollado mecanismo de defensa alguno frente a1 
parasitismo, o 10s individuos presentan distintos niveles de discriminacidn hacia 10s 
parAsitos dentro de la misma poblaci6n. Para explicar dicho fen6meno se hao 
propuesto dos hip6tesis principales. Una plantea que 10s pafisitos de cria y sus 
hospedadores estdn coevolucionando continuamente a travCs de una tipica "carrera 
armamentista" de adaptaciones y contraadaptaciones mientras que segdn la hip6tesis 
alternativa, han alcanzado algdn tipo de equilibrio evolutivo. 
Segdn la primera hipbtesis, la aceptaci6n de huevos ylo pichones pariisitos es el 
resultado no adaptativo de un retardo evolutivo en el desarrollo de 
contraadaptaciones a1 parasitism0 por parte de 10s hospedadores (Rothstein 1982, 
Brooke & Davies 1988, Davies et a1 1989, Rothstein 1990). Este tipo de retardo 
seria facilmente explicable debido a la asimetria planteada dentro de la carrera 
armamentista. El pardsito necesariarnente tiene que haber sido aceptado como huevo 
y criado exitosamente como pich6n para Ilegar a reproducirse. En cambio, el 
hospedador adn cuando sea parasitado exitosamente por un parkito cuyo pich6n 
agrede a sus pichones a1 nacer, tiene una alta probabilidad de reproducirse 
exitosamente en afios sucesivos (Dawkins & Krebs 1979). 
De acuerdo con la hipdtesis del equilibrio evolutivo, la interacci6n pariisito- 
hospedador ha evolucionado hacia un equilibrio evolutivo en el cual el par6sito es 
aceptado a1 menos por algunos individuos de la especie hospedadora. Este equilibrio 
seria el resultado de un balance adaptativo entre 10s costos y beneficios de la 
discriminaci6n hacia 10s pariisitos que son la consecuencia de las variables que 
intervienen en el desarrollo de 10s comportamientos de defensa del hospedador. Por 
ejemplo, 10s costos asociados a la remoci6n de 10s huevos pariisitos pueden ser en 
promedio, mayores que el de aceptar y criar a1 pich6n pardsito (Rohwer & Spaw 
1988, Rdskaft et a1 , 1990, 1993). El parecido entre 10s huevos pariisitos y 10s del 
hospedador hace que la probabilidad de incumr en un error de discriminaci6n que 
implique el rechazo de huevos propios, sea muy alta, penalizando asi a 10s 
individuos que rechazan huevos (Marchetti 1992). Si 10s hospedadores requieren de 
algdn mecanismo de aprendizaje para reconocer a sus propios huevos (Victoria 
1972, Lotem etal 1992, 1995), 10s parhitos podrian explotar justamente a aquellos 
individuos que adn no han aprendido ha discriminar entre sus huevos y 10s del 
pargsito; por ejemplo 10s individuos que se reproducen por primera vez (Lotem eta,! 
1992). Por otra parte, segdn la llamada "hip6tesis de la mafia" algunas hembras 
parhitas monitorearian 10s nidos luego de parasitarlos. Cuando detectan que el 
huevo pariisito fue removido, predan sobre el nido (Zahavi 1979). Este 
cornportamiento resultaria en un muy bajo Cxito reproductivo para 10s hospedadores 
que rechazan 10s huevos parasites y por lo tanto, impediria la evoluci6n de 
mecanismos discriminatorios en su poblaci6n (Soler etal 1995). 
1.8 Objetivos Generales. 
El objetivo general de esta Tesis es analizar la interacci6n entre un pariisito de cria 
generalista el tordo renegrido Molothrus bonariensis, y uno de sus hospedadores el 
pecho amarillo Pseudoleistes virescens. Ambas especies pertenecen a la misma 
subfamilia (Icterinae) y superponen ampliamente sus Areas de distribuci6n (el Area de 
distribuci6n del par5sito incluye completamente a la del hospedador). El tipo de 
ambiente que habitan hace suponer que son simpitricas de larga data. La vieja 
simpatria de estas especies habria favorececido el desarrollo de adaptaciones y 
contradaptaciones a1 parasitismo de cria. El tordo renegrido es extremadamente 
generalista en cuanto a la selecci6n de hospedadores (mis de 200 especies 
registradas, Friedmann & Kiff 1985), pero es priicticamente el linico parisito de cria 
a1 que se enfrenta el pecho arnarillo. 
Luego de presentar la inf ormaci6n b i b l i ~ g r ~ c a  existente acerca de la biologia 
general de ambas especies (capitulo 2); en 10s capitulos siguientes se analiza la 
interacci6n del pecho amarillo y el tordo renegrido. 
En el capitulo 3 se presenta informaci6n general sobre la biologia reproductiva del 
pecho amarillo y del tordo renegrido. 
En el capitulo 4 se analizan el comportamiento y las adaptaciones del tordo renegrido 
a1 parasitismo de cria a travCs de su interacci6n con el pecho amarillo. El aniilisis de 
10s comportamientos y adaptaciones se subdivide entre 10s que involucran 
directamente a la hembra pariisita (remoci6n de huevos y sincronizaci6n de la puesta 
con la hembra hospedadora), a1 huevo, y a1 pich6n parisito. El monitoreo intensivo 
de los nidos del pecho amarillo permite una aproximaci6n miis exacta a1 estudio de 
ciertos comportarnientos del pariisito como por ejemplo la remocicin de huevos del 
hospedador, la sincronizacidn de la puesta con la hembra hospedadora y la 
frecuencia de parasitismo de un nido por m h  de una hembra pariisita. 
En el capitulo 5 se analiza el efecto del parasitismo de cria sobre el Cxito 
reproductivo del pecho amarillo. Posteriormente, se identifica quC etapa del evento 
de parasitismo (comportarniento de la hembra parisita, presencia del huevo parhito 
en el nido o nacimiento del pich6n parhito) es la principal variable que afecta Cxito 
reproductivo del hospedador en 10s nidos parasitados. 
En el capitulo 6 se analizan 10s mecanismos de defensa que posee el pecho amarillo 
para enfrentar a1 parasitismo de cria del tordo renegrido. Se estudia quC costos del 
parasitismo neutralizaria cada mecanismo de defensa encontrado y se hipotetiza por 
quC no se desarrollaron otros mecanismos mis eficientes. 
En el capitulo 7, se resumen las conclusiones generales del estudio. 
A mod0 de apkndice, se presenta datos sobre el parasitismo ocasional del tordo pico 
corto Molothrus rufoaxillaris, en el rnismo hospedador. 
Tabla 1.1: Caractcrlsliciis principalcs dc los 7 grup)s dc avcs en los quc cl pal-asilismo dc crla habrla cvoluciontido indcpcndicnlcn~cntc. 
Mtxl~ficado a pnrtir dc Brtxke (1991). 
* U Exccplo Cl(~irinror, Ha sido dcscripto cn las cspccics dc C1rc1111t.s c ludiadas y cn lii rnayorfa dc las cspccics dc C'lrry.~ococ.t:)?r. 
* %ck ( 1968) considcra qiie pcxlrfa cxistir cn dos cspccics dcl gdncro Clamaror, y Gill ( 1983) lo hipolcliza para una cspccic dc Clrrysoc.ocq~x. 
Fucnles: ' Weller ( 1x5) ;  Morton y Farabaugll (l979), Salvador ( 1  982); Jcnscn y Vcrnon ( 1970). Paync ( l Y73), Gill ( 1983), Davies y Brcwkc ( l YM), 
Broohcr y Brookcr (1989, 1991); Fricdnlann (1955); " Fricdmann (1960), Piiync (1977b); 
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Tabla 1.2: Caractcrlsticns principalcs de las cinco cspccics dc tordos parrlsitos dc crla perlcnccicnles a la subfamilia Iclcrinac. 
Hospedadorcs se reficre a especics parasitadas; hospcdadorcs cfeclivos son aqucllos quc crlaron exitbsamcntc a 10s pichoncs parrlsitos. 
Fucnlcs: l 7  v3 l5 Fricdmann (1929, 1963); J v 4  Fricdmann rr nI(1977). Fricdmann y KifI'(1985). l 9  l4 t5 Ridgly y Tudor (1989). 
Carrcr (lY86), Mayfield (1965); Hudson (1920), Post y W~lcy ( 1977b), Post el (11 (19%). 
' Hudson (192O), Fraga (1979, 1983). Sick (1985), Fraga (1986, cn prcasa), Mcrmo~ y Reborcda (19961, Smith (1968), Flc~schcr y Smith (192) .  
Espccic Tordo bmnceado Tordo cabcza mandl Tordo renegrido Tordo pico corb Tordo gigantc 
(Mo1ollrrrr.s aerrrrrs) (Mu1orlirrrlr.s aler) (Mololl~rns boruriensis) ( M o l o l r r  r a . i I 1 r i s )  (Scr~pkiiirrra ory:ivora) 
Distrlbuci6n Sur dc Texas, Mciaico Sur dc Canada, Sudamcirica hasta cl Sur dc Boli\ ia, Surcste dc MCxico 
Amcirica Centnl, Estados Unidos y node dc la Palagonia Paraguay, nortc y hasta el norcste 
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Biologia general de las especies y irea de estudio. 
2.1 Icterinae: filogenia y generalidades 
La subfamilia Icterinae (Emberizidae) esti restringida exclusivamente a1 continente 
Americano. Comprende 23 gkneros con 93 especies que se distribuyen desde 
Alaska hasta la Patagonia y ocupan una ,pn variedad de ambientes (Blake 1%8, 
Howard & Moore 1984). Este grupo se habria originado en la regi6n pampeana de 
Argentina y Uruguay a partir de un antecesor semejante a 10s demis Emberizidae, 
con pic0 corto y fuerte adaptado para romper semillas (Beecher 1950). Los 
miembros de esta subfamilia ocupan actualmente todos 10s nichos alimentarios 
posibles entre 10s Passeriformes. Esta radiacidn adaptativa seria el resultado de la 
adquisici6n de una mayor movilidad del pico con respecto a1 crineo en sentido 
vertical acompaiiada de una variada morfologia de 10s picos y de una fuerte 
musculatura (Beecher 1951). 
Dentro de esta subfamilia estin incluidas las 5 especies de tordos parisitos. El 
genero Molothrus incluye 5 especies de las cuales 4 son parisitos de cria obligados 
y s610 una M. badius, cria a sus propios pichones. Un estudio reciente sobre la 
filogenia de este gCnero basado en tecnicas de secuenciacidn de ADN rnitocondrial 
(Lanyon 1992), revela que el parasitism0 de cria en 10s tordos padsitos (4 especies 
en Molothrus junto con Scaphidura ovivora)  tendria un origen linico. La tinica 
especie no parisita del gCnero Molothrus (M. badius), no estd m6s cerca 
filogenCticamente de 10s tordos parhitos que 10s Icteridos de otros gCneros (Lanyon 
1992). Asimismo, la filogenia obtenida apoya la hip6tesis de que la especializaci6n 
en uno (M. rufoaxillaris) o pocos hospedadores (Scaphidura o~z ivora  y M. aeneus) 
bonariensis) la condici6n mhs evolucionada. Por otra parte, dado que Scaphidura 
oryzivora hace de tax6n hermano entre 2 grupos de Molothrus parBsitos, 
probablemente se produzcan cambios en la nomenclatura de algunas de las especies 
involucradas (lany on 1992). 
2.2 Biologia general del parasito de cria: el tordo renegrido, 
Molothrus bonariensis. 
El tordo renegrido, Molothrus bonariensis es una de las cinco especies de parhitos 
de cria pertenecientes a la subfarnilia Icterinae. Esta especie incluye siete subespecies 
reconocidas actualmente (M. b. bonariensis, M. b. aequatorialis, M bxabanisii, M 
b. minimus, M b. riparius, M. b. occidentalis y M b.venezualensis) que ocupan 
gran parte de SudamCrica (Howard & Moore 1984, Figura 2.1). 
Historicamente, su distribuci6n estaba asociada a zonas de pastizal y bosques 
abiertos del centro-sur de SudarnCrica hasta el norte de la Patagonia; costas de Per& 
Ecuador, Colombia y Venezuela; las Guyanas y la isla de Trinidad en el Caribe 
(Friedmann 1929, Figura 2.1 a). Su Brea de distribuci6n actual se ha extendido 
notablemente debido a la transformacicin de bosques en pastizales para la ganaderia, 
el aumento de la oferta de aliment0 por cultivo de granos como arroz y mijo (Post er 
al 1990), y quizas su introducci6n a Areas previamente no ocupadas debido a 
escapes accidentales como ave de jaula (Friedmann 1929). Actualmente ~610 estg 
ausente en 10s Andes de altura, sur de Patagonia y keas no explotadas de la selva 
Amaz6nica(Ridgely & Tudor 1989, Figura 2.1). La subespecie M. b. minimus ha 
invadido las Antillas (Post & Wiley 1977, Wiley 1985) y ha llegado hasta la 
peninsula de la Florida en America del Norte (Post et a1 1993, Figura 2.1 b). 
Paralelamente, la subespecie M. b. bonariensis probablemente introducida en Chile, 
est.5 extendiendo su 5rea de distribuci6n mis a1 sur en la Patagonia y hacia el norte 
en Breas anteriormente ocupadas por bosques siguiendo el avance de la frontera 
agropecuaria (Figura 2.1 c) 
Existen diferencias de tamaiio de 10s individuos segdn la subespecie; siendo M b 
cabanisi la de mayor tamaiio y M b minimus la menor (Friedmann 1929, Ridgely & 
Tudor 1989). Los machos son de mayor tamaiio y de color negro con brillo 
metiilico; mientras que las hembras son mBs pequefias y de color g i s  oscuro (Figura 
2.2). En algunas Areas se han descripto hembras de color negro y 
Figura 2.1 : 
a) Distribucicin histbrica de las 7 
subespecies del tordo renegrido, 
Molothrus bonariensis. 
b) Expansi6n de la subespecie 
M-b. minimus. 
c) Expansi6n de la subespecie 
M. b. bonuriensis. 
Basado en Friedmann (1929), 
Cruz et a1 (1985), Ridgely & 
Tudor ( 1  989) y Post er a1 (1993). 
M. b. bonariensis M. b. riparius 
M. b. cabanisii C7] M. b. occidentalis 
M. b. minimus .I M. b. venezualensis 
M. b. aequatorialis 
sin brillo (Hellmayr 1937). Los adultos se alimentan principalmente en el suelo de 
insectos y granos, aunque aparentemente prefieren 10s insectos. Los granos que 
consumen provienen principalmente de la alimentaci6n intensiva de ganado y s610 
provocaria daiios importantes en el cultivo del arroz (Friedmann 1929). 
Forman bandadas numerosas que son residentes todo el afio. Muchas veces se 
alimentan asociadas a1 ganado que al moverse espanta a 10s insectos facilitando su 
captura. En invierno, puede asociarse con otros Ictkridos formando bandadas rnixtas 
que confluyen a sitios de alimentaci6n comunes (Sclater & Hudson 1898, 
fried ma^ 1929, Weller 1%7). Durante la noche se amppan en dormideros; sitios 
en Grboles u otras estructuras a donde confluyen hasta varios miles de individuos 
(Feare & Zaccagnini 1993). Durante la estaci6n no reproductiva, en 10s dormideros 
puede asociarse con otros Tctiridos (Post & Willey 1977a). 
Fi gura 3.2: Adultos de tordo renegrido (M. b. bonariensis) macho (iquierda) y hembra (derecha). 
2.2.1 Reproduccidn . 
El tordo renegrido es un parasito generalists. Sus huevos se encontraron en nidos de 
212 especies de aves y unas 59 de ellas son hospedadores efectivos, es decir que 
cn'an con Cxito sus pichones (Tabla 2.1). 
Tabla 1.1: Nirmero de especies parasitadas (hospedadores) y ntimero de especies que lograron criar 
con 6xito a volantones del tordo renegrido (hospedadores efectivos) distribuidas por familias o 
subfamilias. Entre parCntesis acompaiiando a las farnilias y subfamilias, se indica el nlimero de 
especies citadas para Sudam6rica. El * indica que se trata de especies no nativas, introducidas por el 
hombre. 
Basado en Friedmann y Kiff ( 1985); actualizado a partir de: Wiley ( 1985), Fraga ( 1986), Post er a1 
( 1990), De la Peiia (1995) y Massoni y Reboreda (1995). 
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La temporada reproductiva en la provincia de Buenos Aires abarca desde mediados 
de septiembre hasta enero-febrero (Hudson 1874, Friedmann 1929, Fraga 1982). El 
sistema de apareamiento no est5 bien determinado. Friedmann (1929) considera que 
seria mon6gamo per0 llega a esta conclusi6n a partir de observaciones ocasionales 
sin individuos marcados. Otro estudio considera que el sistema de apareamiento es 
promiscuo, per0 se basa unicamente en la frecuencia de recapturas en trampas-cebo 
de parejas de individuos marcados (Mason 1987). En el tordo cabeza marr6n, M. 
afer, estudios realizados a partir de individuos marcados reportan un sistema de 
apareamiento prorniscuo (Elliot 1980), mon6gamo con casos de poliginia (Teather & 
Robertson 1986) y completamente mondgamo (Dufty 1982 a y b). Probablemente el 
sistema de apareamiento flexible estC correlacionado con variables ecoldgicas que 
incluirian tanto el tipo de ambiente que podria condicionar la distribuci6n de 
hospedadores (Elliot 1980), como la relaci6n de sexos (Teather & Robertson 1986). 
A diferencia del tordo cabeza marr6n M. ater, las hembras del tordo renegrido no 
defenderian Areas de nidificacidn de potenciales hospedadores (Friedmann 1929, 
Fraga 1978, Dufty 1982 b, Darley 1983, Fraga 1985, Smith & Arcese 1994, per0 
ver Fleisher 1985). La btisqueda de nidos a parasitar quedaria a cargo de la hembra 
y estaria restringida a horas de la maiiana (Hoy & Ottow lW,.Post & Wiley 1977 
a, Fraga 1985). La localizaci6n de 10s mismos se realizaria mediante la observaci6n 
silenciosa de 10s potenciales hospedadores, principalmente durante la construcci6n 
del nido (Fraga 1985, Wiley 1988). Se han descripto tambiCn comportamientos mis 
activos como por ejemplo vuelos rasantes que a1 espantar a la hembra de la especie 
hospedadora permitiria descubrir la localizaci6n del nido (Wiley 1988). Este filtimo 
comportarniento se realizaria cuando las hembras padsitas se movilizan en ,mpos. 
En la mayoria de las hembras de 10s Passeriformes, el ovario y oviducto izquierdos 
que son 10s tinicos funcionales, se retraen luego de producir un ntimero de huevos 
que coincide con el tamaiio de puesta (Lewis 1975, Farner &Wingfield 1980). Esto 
determina que existan intervalos de 5 dias como minimo entre la pCrdida de un nido 
y la puesta del primer huevo en el nido de reemplazo (Dixon 1978). A1 menos en el 
tordo cabeza marrdn M. ater, no existe remisidn del ovario u oviducto y 10s 
intervalos entre puestas de 1 4  huevos se reducen a 1-2 dias (Scott & Ankey 
1983). La producci6n media de huevos en esta especie se estima en 0.7 huevosldia 
(Scott & Ankey 1979). De acuerdo con la longitud de la estaci6n reproductiva, la 
fecundidad anual de las hembras podria oscilar alrededor de 10s 30-50 huevos a1 
afio (Scott & Ankney 1980). 
En el tordo renegrido M. bonariensis 10s tamaiios de puesta se estimaron en 4-5 
huevos (Davis 1942). En un estudio sobre la subespecie M. b. minimus realizado en 
Colombia donde la temporada reproductiva abarca 9 meses, la producci6n diaria de 
huevos se estimd en 0.66 huevosldia (Kattan 1993). 
2.2.2 Huevos y pichones. 
Se han descripto 2 morfos principales para la coloracidn de 10s huevos. El 
denominado manchado es el m6s abundante y k i c o  presente en gran parte del 6rea 
de distribuci6n de la especie. Los huevos incluidos dentro de esta denominaci6n son 
de fondo blanco, gris6ceo o marr6n claro, con manchas de tamaiio y coloraci6n 
variables distribuidas uniformemente. En el este de Argentina, Uruguay y sureste de 
Brasil se ha descripto ademAs la presencia del morfo blanco: huevos completamente 
blancos y sin manchas (Hudson 1874, Friedmann 1929, Figura 2.3). 
Figura 3.3: Vanaci6n en la coloraci6n de 10s huevos de tordo renegrido hallados en nidos de pecho 
amarillo (Loc. General Lavalle). 
En Argentina, la frecuencia del morfo blanco de coloraci6n llega a1 50 % en alpunas 
localidades (ej: Lobos provincia de Buenos Aires, Fraga 1978): va disminuyendo 
hacia el noroeste (12% en Villa Maria, Cbrdoba, Salvador 1983) hasta 
aparentemente desaparecer en Tucumhn (King 1973) y Salta (Hoy & Ottow 1964). 
Dentro del Area de distribuci6n del morfo blanco, podria considerarse a un tercer 
morfo denominado intermedio que incluye huevos con manchas muy t6nues y que 
parecen blancos cuando se observan desde una distancia de a1 menos lm (Mason 
1986a). Sin embargo, la frecuencia del morfo intermedio es siempre muy baja 
(Fraga 1985, 1986, Mason 1986a). Si bien no existe ninguna evidencia directa, se 
asume que cada hembra pone huevos de un dnico morfo de coloraci6n (Mason 
1980, Fraga 1985). 
Los huevos de todos 10s tordos parksitos son de ciscara m b  gruesa que 10s de 10s 
Icterinae no pariisitos (Spaw & Rohwer 1987, Rahn et a1 1988). Aunque son del 
tamafio que se esperaria produjera una hembra de ese peso; 10s periodos de 
incubacidn son levemente menores que lo que predice su tamaiio (Briskie & Sealy 
1990). En el tordo renegrido se registraron periodos de incubaci6n de entre 10 y 12 
dias (Fraga 1978, Wiley & Wiley 1980). Los pichones de tordo renegrido como 10s 
pichones de 10s demds tordos pardsitos, requieren de una dieta rica en proteinas 
animales para su normal desarrollo. De ahi que especies hospedadoras que alimentan 
a sus crias principalmente con semillas (algunos Fringillidae), frutos (Cotingidae, 
Pipridae), o a partir de secreciones especiales (Columbiformes) no hallan sido 
registradas como hospedadores exitosos (Friedmann 1929, Friedmann et a1 1977, 
Friedmann & Kiff 1985, Tabla 2.1). Los pichones son tipicamente altriciales, nacen 
ciegos, casi desnudos y cubiertos de plum6n negro. A1 cuarto dia desde la eclosi6n 
cornienzan a abrir 10s ojos (Friedmann 1929). A partir del dia 10 pueden abandonar 
el nido, per0 contindan dependiendo de sus padres adoptivos por un period0 de 
entre 15 dias a un mes (Friedmann 1929, Fraga 1985). 
2.2.3 Causas de la expansidn territorial. 
El area de distribuci6n del tordo renegrido ha aumentado notoriarnente desde 
principios de siglo. La subespecie M. b. minimus se extendi6 desde la isla de 
Trinidad a todas las Antillas, habiindose establecido hasta el sur de la peninsula de 
la Florida en Amtrica del Norte (Post & Wiley 1977 b, Cruz et al, 1985, Post et a1 
1993). Paralelamente, la subespecie M.b. bonariensis entr6 en Chile (Friedmann 
1929) y se estd extendiendo dentro de Argentina, Chile y Uruguay siguiendo el 
avance de la frontera agropecuaria (Friedmann 1929, Hellmayr 1932, Johnson 
1967). 
Post y Wiley (1977a y b) consideraban que el uso del tordo renegrido como ave de 
jaula era responsable de su expansidn territorial y que la degradacibn del hdbitat s61o 
habia facilitado su establecirniento. Posteriormente se propuso que la transformacidn 
de 10s bosques en habitat favorables (Post et a1 1990, 1993) y la alta capacidad 
dispersiva de 10s individuos podrian explicar su distribuci6n actual y que s61o en el 
cruce de 10s Andes para llegar a Chile habria intervenido el hombre en forma directa 
(Post eta1 1993). 
Su expansidn seria angloga entonces a la que presenta M. ater en Arntrica del Norte 
respondiendo a la tala y fragmentaci6n de 10s bosques nativos y a la creacidn de 
condiciones favorables debido a la expansi6n de la ganaderia (Mayfield 1965). 
2.3 Biologia general del hospedador: el pecho amarillo 
Pseudoleistes virescens . 
El pecho amarillo Pseudoleistes virescens, que pertenece tarnbitn a la subfamilia 
Icterinae, habita zonas de baiiados y pastizales hfimedos aledaiios en el NE de 
Argentina, Uruguay y Areas vecinas del sur de Brasil (Ridgely & Tudor 1989, 
Figura 2.5). Su distribuci6n esti completarnente incluida dentro de la considerada 
hist6rica para el tordo renegrido. Es una especie monomdrfica (machos y hembras 
iguales, Figura 2.4), 10s adultos alcanzan 75-80 g de peso. Se alimenta 
principalmente en el suelo. A la vez que camina lentamente, va probando y 
escarbando la tierra con el pic0 mediante un ttcnica denominada gapeo. Su dieta est5 
compuesta m8s de un 90 % de invertebrados (insectos: cole6pteros y lepid6pteros y 
ariicnidos) complementada con algunas semillas (Danieu era1 19%). 
Figura 2.4: Individuo adulto de pecho arnarillo en Canal 2. 
Durante la temporada no reproductiva forman bandadas de 20-30 individuos (Sclater 
& Hudson 1898, Orians 1980). Estos grupos se disuelven en septiembre-octubre 
cuando comienza la temporada reproductiva (Orians 1980), per0 ocasionalmente 
pueden mantenerse prupos de animales supuestamente no reproductivos (Orians et d 
1 977). 
Figura 2.5: Distribuci6n del pecho arnarillo, Pseitdoleis~es virescens. 
Basado en Ridgely &Tudor (1989). 
Es una especie mon6gama y no territorial. En la provincia de Buenos Aires, la 
temporada reproductiva se extiende desde septiembre a diciembre (Sclater & Hudson 
1898, Gibbson 1918, Orians 1980). Durante la temporada reproductiva macho y 
hembra viajan juntos hacia 10s sitios de alimentaci6n y durante las visitas a1 nido. 
Los nidos pueden encontrarse desde 4 m hasta cientos de metros de distancia entre si 
sin que en ningfin caso se observen interacciones agonisticas entre 10s individuos 
(Orians et a1 1977). 
El nido es abierto y con forma de taza (Figura 2.6). La hembra lo construye sin la 
ayuda del macho a partir de un entretejido de pastos verdes que tapiza internamente 
con barro (Orians 1980). Los estudios m8s antiguos afirman que preferiria anidar en 
arbustos y iirboles bajos usando en menor medida cortaderas (Co~aderiaselIoana) y 
cardos (Sclater & Hudson 1898, Gibbson 1918). Un estudio posterior encuentra 
que anida principalmente en cortaderas y totoras (T~pha lartifolia) (Orians 1980). 
Elige para anidar sitios cubiertos cercanos a Areas de alimentaci6n ubicando el nido a 
una altura de 0.5- 1.5 m. 
La puesta es de 4 5  huevos aunque ocasionalmente ponen 6 (Gibbson 1918). Los 
huevos son alargados, de fondo blanquecino y con abundantes manchas marrones 
que convergen hacia el polo mayor (Sclater & Hudson 1898, Gibbson 1918, Figura 
2.6). 
Figura 2.6: Izquierda: Nido de pecho amarillo en Cvanaracardr~wulzts. Derecha. Nido con 3 huevos 
de pecho amarillo parasitado con huevos de tordo renegrido del morfo manchado (centro, arriba) y 
blanco (centro, abajo). 
La incubacidn queda exclusivamente a cargo de la hembra (Orians 1980). A partir de 
este momento pueden intervenir otros individuos, 10s ayudantes en el nido (Skutch 
1%1), que junto con el padre proveen de alimento a la hembra mientras incuba 
(Orians et a1 1977). A1 producirse la eclosidn de 10s pichones puede aumentar el 
n6mero de ayudantes que les proveen alimento junto con ambos padres. Nada se 
sabe sobre el sex0 de 10s ayudantes o el grado de parentesco con 10s duefios del 
nido, aunque parece poco probable que se trate de individuos provenientes de nidos 
vecinos.(Orians et a1 1977). El alimento entregado a 10s pichones consiste 
principalmente en larvas de Lepidoptera y araiias (Orians 1980). 
Los estudios anteriores coinciden en que es una especie muy parasitada por el tordo 
renegrido (Sclater & Hudson 1898, Gibbson 1918, Friedmann 1929). Incluso dos 
autores, mediante observaciones previas independientes, sugieren que podria 
rechazar 10s huevos parisitos del morfo blanco, que son 10s mds distintos a 10s 
suyos, aceptando en carnbio 10s del morfo manchado (Hudson 1920, Orians 1985). 
2.4 Area de Estudio. 
El estudio se llev6 a cab0 en la localidad de General Lavalle (36' 20'S, 56' 54'0), 
Provincia de Buenos Aires (Figura 2.7). La zona de General Lavalle pertenece a la 
subregion fitogeogrCica denominado "Pampa Deprimida", caracterizada por una alta 
proporcidn de suelos halom6rficos y deficientes condiciones de drenaje, lo que 
determina la presencia de ambientes saturados de agua o inundados durante gran 
parte del afio. El 5rea incluye tierras bajas de no m5s de 2 m. de altura sobre el nivel 
del mar, con una gran proporci6n de tierras anegadas y numerosas canales de 
desagiie artificiales. La escasa pendiente de la regidn y su bajo potencial 
morfogenetico determinan drenajes de tipo endorreico o arreico. Las caracten'sticas 
topogrAficas y climdticas determinan largos periodos de inundacidn cuando se 
producen abundantes lluvias, lo cual ocurre 3 a 6 veces en cada centuria (Soriano 
1991). Existen algunas zonas alms formadas por cordones de conchilla y arena que 
raramente exceden 10s 4 m de altura. Estos cordones tienen su origen en fuerzas 
e6licas que actuaron durante pen'odos paleoclimdticos y en las oscilaciones del nivel 
del mar del Cuaternario (Tricart 1973). 
El clima es templado y hGmedo, con precipitaciones promedio de 1000 mm. anuales 
y una temperatura media anual de 15 "C, alcanzando 10s 21 "C en verano y alrededor 
de 9 'C en invierno. Dos periodos de lluvias son caracten'sticos, el primer0 durante 
10s primeros meses del afio (Marzo-Abril), mientras que el segundo se produce 
entre Octubre y Noviembre. Los minimos mis importantes en las precipitaciones se 
producen uno a fines del invierno y otro en enero; este ~ l t i m o  coincide con las 
miximas temperaturas anuales y es el que mis influye sobre el desarrollo de las 
comunidades vegetales. Si bien las temperaturas medias minimas de 10s meses mAs 
frios no descienden por debajo de 10s 0" C, pueden producirse heladas entre abril y 
octubre. Los vientos predominantes son del Este. y con mayor desarrollo en el 
verano (Vervoost 1967). 
Figura 2.7: Mapa de la regidn sudeste de la depresi6n del Salado. Por razones de espacio, s61o re 
sefiala la ubicaci6n de las localidades m& a1 norte (San Clemente del Tuyd) y sur (Mar de Aj6) del 
Partido de La Costa. El rectthgulo color lila seiiala la ubicac16n del area donde se realiz6 el 
estudio. 
Distintas comunidades vegetales estin asociadas a 10s desniveles topogrificos 
presentes en la regi6n. En las zonas de tierras m5s altas, con buen desarrollo de la 
capa de hdmus y sustrato de arena, se presenta la estepa de gramineas (Bromus 
sp. ,Lnlium sp, Pmpdlum sp, etc). En las zonas bajas, en depresiones de forma de 
cubeta, se encuentran algunos arbustos como el duraznillo blanco (Solanum 
glaucoph~~llum) y en 10s suelos bajos arenosos anegadizos temporaries, cardas 
(Eringium sp.). La vegetaci6n asociada a las depresiones m6s importantes e d  
compuesta de juncos (Scirpus californicus), duraznillo blanco y senecio (Senecio 
sp.) en orden decreciente de anegabilidad. En 6reas de suelos arenosos hfimedos se 
desarrollan las cortaderas (Cortaderiaselloana) y cuando son de tipo salino 
predominan 10s junquillos negros (Juncus acutus). En lagunas y bajos de agua 
permanente hay grandes parches de juncos y en menor medida, totoras (Tvpha sp.). 
En las zonas altas de cordones de conchilla se desanolla el monte de tala (Celtis tala) 
con sombra de tor0 (Jodiniarhombifolia) y duraznillo negro (Cestrum parqui) como 
estrato arbustivo (Vervoost 1%7). 
La cria extensiva de ganado bovino, ovino y equino sobre pastura natural es la 
principal actividad econdmica de la zona. 
Durante las temporadas reproductivas de 1992-1995 (octubre-diciembre), la 
bdsqueda de nidos del pecho arnarillo se realiz6 principalmente a ambos lados de un 
camino de tierra paralelo a un canal artificial (Canal 2) en una porcidn de 15 Krn de 
longitud ("Canal 2", Figuras 2.8 y 2.9). La vegetacidn preponderante utilizada por 
el pecho amarillo como sitio de nidificaci6n estii constituida por cardos (C-vnara 
cardunculus, Carduus acanthoides) asociados a1 terraplkn del camino y junquillos 
negros (Juncus acutus) en las zonas bajas inundables y en menor medida, algunas 
cortaderas (Cortaderiaselloana). En 10s bajos propiamente dichos hay pequeiios 
parches de totoras (T\rpha sp) que tambikn podrian ser utilizados para la 
nidificacidn. La bfisqueda de nidos se restringid a 6reas donde podia accederse por 
tierra, por lo que 10s bajos no fueron revisados. 
Figura 2.8: Aspecto general de 10s cardales (principalmente conformados pa Cy1iuracard111t~1~11i.s) 
asociados a1 terraplen del camino paralelo al Canal 2. 
Figura 2.9: Vista de un g ~ p ,  de junquillos negros ( J m r  acunrs) a la Vera del canal 2. Los 
junquillos negms aunque con baja densidad, son muy usados comos sitios de nidificacibn. 
Capitulo 3 
Biologia reprodnctiva del hospedador y del parhito. 
El pecho amarillo Pseudoleisres virescens (Icterinae) , habita zonas de baiiados y 
pastizales hdmedos aledaiios en el NE de Argentina, Uruguay y fireas vecinas del 
sur de Brasil (Ridgely & Tudor 1989). Su alimentaci6n se compone principalmente 
de artr6podos del suelo (Dameu et d 19%). Fuera de la temporada reproductiva 
vive en grupos numerosos. Estos grupos se disuelven en septiembre-octubre 
cuando se inicia la temporada reproductiva que se continiia hasta diciembre 
(Hudson 1920, Orians 1980). Es una especie mon6gama y no territorial; el macho 
acompaiia a la hembra en 10s viajes de alimentacibn y durante las visitas a1 nido 
(Orians 1980). El nido, de tipo abierto, es construido a una altura de alrededor de 1 
m sobre arbustos bajos, cortaderas o cardos ubicados en las cercanias de 10s sitios 
dealimentacibn(Sc1ater & Hudson 1898, Gibbson 1918, Orians 1980). La puesta 
es en general de 4-5 huevos aunque ocasionalmente pone 6 (Gibbson 1918). Los 
huevos son alargados, de fondo blanco y con abundantes manchas marrones que 
convergen hacia el polo mayor (Sclater & Hudson 1898, Gibbson 1918). La 
incubaci6n queda exclusivamente a cargo de la hembra (Orians 1980). A partir del 
inicio de la incubaci6n pueden intervenir otros individuos, 10s ayudantes en el nido, 
que junto con el padre proveen de alimento a la hembra mientras incuba (Orians et a1 
1977). A1 producirse la eclosidn de 10s huevos puede aumentar el ndmero de 
ayudantes que, junto con ambos padres, entregan alimento a 10s pichones. 
El tordo renegrido Molothrus bonariensis es una de las 5 especies de tordos 
parasites de cria de la subfarnilia Icterinae. Es altamente generalista en cuanto a la 
selecci6n de hospedadores. Sus huevos se encontraron en nidos de 212 especies de 
aves y a1 menos 59 de ellas han sido registradas como hospedadores efectivos 
(Tabla 2.1). Su 6rea de distribucibn actual abarca desde las Antillas hasta el norte de 
la Patagonia (Ridgely & Tudor 1989) y se encuentra en expansicin. Debido a la 
amplia distribuci6n geogrxica del tordo renegrido, su temporada reproductiva se 
adapta a la oferta de posibles hospedadores y por ejemplo en Colombia, se extiende 
durante nueve meses del aiio (Kattan 1993). Las hembras de tordo renegrido son 
aparentemente no temtoriales (Friedmann 1929, Fraga 1978, 1985). La bGsqueda 
de nidos a parasitar queda a cargo de las hembras y se restringe a horas de la 
mafiana (Friedmann 1929, Hoy & Ottow 1%4, Fraga 1978,1985, Wiley 1985). A1 
igual que las hembras de tordo cabeza marr6n M. ater, las hembras de tordo 
renegrido usualmente pican o remueven uno o mPs huevos en el nido parasitado 
(Friedmann 1929). Los huevos de tordo renegrido son extremadamente variables en 
cuanto a1 color de fondo y marcas, per0 pueden distinguirse 3 morfos principales: 
blanco-inmaculado, intermedio y manchado (Mason 1986a). Como en todos 10s 
tordos parisitos, sus huevos son de ciscara mSs gruesa que 10s de 10s IctCridos no 
parisitos (Spaw & Rohwer 1987, Rahn eta1 1988) y sus pichones no dirigen 
comportarnientos agresivos hacia 10s otros'huevos ylo pichones que hay en el nido. 
El irea de distribuci6n considerada hist6rica para el tordo renegrido incluye 
completarnente a la de1 pecho amarillo (Friedmann 1929). Este hospedador habita el 
mismo tipo de ambientes abiertos que el parisito y ha sido registrado como 
altamente parasitado por esta especie (Sclater & Hudson 1898, Gibbson 1918). 
Observaciones previas indican que el pecho amarillo rechazaria huevos parfisitos del 
morfo blanco aceptando en cambio 10s del morfo manchado (Hudson 1920, Orians 
1 985). 
En un parisito generalista en cuanto a1 uso de hospedadores, las especies 
parasitadas pueden ofrecer distintas alternativas en cuanto a1 Cxito de 10s huevos 
pargsitos depositados en sus nidos. Una primer aproximacidn esti dada por la 
existencia de mecanismos de defensa en el hospedador seleccionado. Los 
mecanismos de defensa descriptos incluyen el impedir el acceso del parSsito a1 nido 
(Robertson & Norman 1976, Mosknes eta1 1990, Neudorf & Sealy 1992, 1994) y 
la discriminacicin hacia 10s huevos pardsitos (Rothstein 1975a, 1976, 1978, 
Rohwer et al 1989, Mosknes et a1 1991). Si el hospedador seleccionado no ha 
desarrollado mecanismos de defensa eficientes, comienzan a i n t e ~ e n i r  otras 
variables relacionadas con la historia de vida de su especie. A6n incubando 10s 
huevos parisitos exitosamente, la dieta que ofrece puede no ser la adecuada o 10s 
pichones parisitos pueden ser excluidos competitivamente por 10s del hospedador. 
Si incuba 10s huevos y 10s pichones parisitos se desarrollan bien en el nido, la 
predaci6n puede ser muy alta. Una medida de la calidad del hospedador en cuanto a1 
Cxito reproductivo del pariisito incluyendo todas las variables involucradas, es la 
proporci6n de sus huevos depositados en nidos de esa especie que producen 
pichones volantones. 
El objetivo de este capitulo es presentar 10s aspectos generales de la biologia 
reproductiva del pecho amarillo. En primer lugar se hace una breve presentaci6n de 
su interacci6n con el tordo renegrido y posteriormente se estima su calidad como 
hospedador. 
3.2 Materiales y mktodos. 
3.2.1 Mitodos v nomenclatura utilizados. 
La bdsqueda de nidos se realizd inspeccionando la vegetaci6n del iirea en forma m b  
o menos sistemhtica. Durante 1992, la bdsqueda se centr6 principalmente en keas 
cercanas a donde se localizaban 10s adultos. Durante las temporadas reproductivas 
posteriores (1993-1994), se revid la vegetaci6n independientemente de la presencia 
de adultos, se le asign6 una mayor cantidad de tiempo a la bdsqueda de nidos y, 
ocasionalmente, se cont6 con la ayuda de otras personas. Cada nido fue identificado 
con un ndmero puesto en la planta en forma inconspicua y con una cinta de color 
colocada a unos 10 m de distancia de Cste, se facilit6 su reubicacidn posterior. Se 
determin6 el estadio en que fue encontrado (construcci6n, puesta, incubaci6n o con 
pichones) y se le asign6 una fecha que corresponde a la puesta del primer huevo del 
hospedador. Si el nido fue localizado luego de iniciada la puesta, la fecha fue 
estimada a partir del conocimiento sobre 10s intervalos de puesta, 10s periodos de 
incubaci6n de 10s huevos, y las curvas de desarrollo en peso de 10s pichones del 
hospedador. Los huevos fueron identificados por especie; y rotulados con tinta 
indeleble siguiendo el orden de puesta para el caso de 10s huevos del hospedador y 
el de aparici6n en el nido para 10s huevos parisitos. Durante 1992-1993 se midi6 el 
ancho y largo de 10s huevos de ambas especies con un calibre (error de +. 0.1 mm.). 
Los huevos se revisaron en cuanto a si presentaban picaduras o roturas. 
Los pichones de arnbas especies se distinguen claramente desde la eclosi6n (ver 
resultados). Los pichones fueron marcados con tinta indeleble en 10s tarsos para su 
posterior identificacibn. Aproximadamente a 10s 7 dias de edad, 10s pichones del 
hospedador se anillaron con una combinaci6n dnica de anillos de colores. 
Los pichones se pesaron mediante pesolas de 50 y 100 g (error dek0.5 y 1 g 
respectivamente) hasta que escapaban del nido a1 intentarse su manipulaci6n (10-13 
dias despuks de la eclosi6n). 
Los nidos fueron revisados peri6dicamente (en lo posible diariamente o a lo sumo 
dia por medio) hasta que fueron predados, abandonados o produjeran pichones 
volantones. 
Los pecho amarillo adultos suelen ser muy agresivos y atacan mediante vuelos 
rasantes y golpes con las patas a predadores potenciales de sus nidos. Los 
predadores potenciales en orden de importancia serian aves de rapifia: (Chimango 
Milvago chimcmgo, gavil5n planeador Circus buffooni, comadrejas (Didelphis sp.), 
culebras, lechuza de 10s campanarios TIVO alba y zorrinos (Conepatus sp). Los 
adultos suelen responder con vocalizaciones, y vuelos rasantes sobre el 
investigador frente a las manipulaciones de 10s huevos o pichones. Se consider6 
que un nido poseia ayudantes cuando m6s de dos adultos participaron de la defensa 
activa del mismo en miis de 2 visitas. La distancia minima entre nidos fue de mis de 
10 m, por lo que se considera poco probable que las manipulaciones evocaran 
comportamiento de defensa por parte de individuos pertenecientes a nidos vecinos. 
Un nido fue considerado abandonado si en 2 visitas sucesivas, a6n existiendo 
huevos intactos o pichones en el nido, estos no eran atendidos. Se consideraron 
evidencias de abandon0 del nido a la interrupci6n de la puesta, la presencia de 
huevos frios durante la incubaci6n y la interrupci6n de la alimentaci6n de 10s 
pichones. En algunos casos, el nido fue abandonado porque se rompieron sus 
ataduras y Cste se cay6 de la planta. Tanto 10s nidos predados como 10s 
abandonados fueron considerados para el analisis como no exitosos; mientras que 
se consider6 exitoso a todo nido que produjo pichones volantones del hospedador 
ylo del parisito. 
Para calcular el Cxito de eclosi6n de 10s huevos, s610 se consideraron aquellos nidos 
que no fueron abandonados ni predados en 10s 5 dias posteriores a la eclosi6n del 
primer huevo. A su vez, para calcular la supervivencia de 10s pichones nacidos, 
s6l0 se consideraron 10s nidos exitosos. 
3.2.2 Supervivencia diaria de 10s nidos 
En poblaciones de aves numerosas, de gran movilidad y sin individuos marcados, 
la forma m6s simple de calcular el Cxito por nido es medir qu6 proporcicin del total 
de nidos localizados produjo pichones volantones. Cuando se trabaja con 
Passeriformes, 10s nidos bajo observaci6n suelen ser una mezcla heterogknea que 
incluye algunos nidos localizados desde estadios muy tempranos (construccicin o 
puesta) y otros nidos localizados despuCs de nacidos 10s pichones. Como discute 
Mayfield (1975), la probabilidad de que un nido llegue a producir pichones 
volantones es una funci6n directa del tiempo de exposici6n de ese nido y por lo 
tanto, no es independiente del estadio en que fue localizado. La probabilidad de 
txito entonces es mayor en nidos localizados en estadios tardios del ciclo (finales de 
la incubacibn, pichones). Calcular el Cxito reproductivo de 10s nidos combinando 
todos 10s nidos independientemente del estadio en que fueron localizados 
sobrestima el verdadero valor (Mayfield 1975, Johnson 1979, Hensler & 
Nicholson 1981). El mCtodo de Mayfield (1975) sitfia a todos 10s nidos a un nivel 
comparable en base linicamente de la informacicin de cuhto tiempo permanecieron 
bajo observaci6n. El tiempo de observaci6n se denomina tiempo de exposicicin y es 
una medida del riesgo que tiene un nido de ser predado o abandonado. El tiempo de 
exposicidn se mide en unidades de dias-nido. Un nido que fue observado durante 
un periodo de 4 dias antes de ser predado suma 4 dias-nido y es equivalente en 
cuanto a1 riesgo de fracasar a 4 nidos distintos observados un dia cada uno. A partir 
de la informaci6n de todos 10s nidos se calcula el tiempo de exposici6n total en dias- 
nido. Este nlimero es el denominador que divide a1 total de nidos que fueron 
predados o abandonados durante el periodo de observacicin. El valor obtenido se 
expresa como perdidas por dias-nido y es un estimador de la tasa de mortalidad 
diaria de 10s nidos (h ) El estimador de la supervivencia diaria (q se calcula como 
s^ = 1- tii. Se considera que la probabilidad de que un nido sobreviva un dia es 
independiente de que lo haga en dias subsiguientes. En ese caso, la probabilidad de 
que un nido sobreviva por ejemplo durante todo el periodo de incubacibn se calcula 
como el estimador de la supervivencia diaria elevado a la longitud promedio de ese 
periodo. 
Los estimadores de la supervivencia diaria de 10s nidos se calcularon segiin el 
mktodo de Mayfield (1975) para tres estadios: puesta, incubaci6n y con pichones. 
Se consider6 que el nido estaba en el estadio de puesta mientras el pecho amarillo 
ponia sus huevos. El estadio de incubaci6n se consider6 desde la puesta del liltimo 
huevo del hospedador hasta el nacimiento del primer pich6n del hospedador o del 
parisito. Por iiltimo, se consider6 a1 estadio de pichones desde el nacimiento del 
primer pich6n (del hospedador o del pardsito) hasta que abandonara el nido el 
iiltimo volant6n. El pecho amarillo inicia la incubaci6n con la puesta del anteiiltimo 
huevo (ver capitulo 4). Esto implica que todos 10s pichones no nacen el mismo dia 
por lo que, el period0 de incubaci6n promedio obtenido al considerar la 
supervivencia diaria de 10s nidos es menor que el de la incubacidn de 10s huevos 
individuales. 
La pCrdida de un nido se ubic6 en el punto medio del intervalo entre las dos iiltimas 
revisiones (Mayfield 1975). Cuando las revisiones de 10s nidos son muy espaciadas 
(de miis de 5 dias), la asignaci6n de las pCrdidas a1 50 % del intervalo entre 
revisiones podria sobrestimar el tiempo de exposici6n de ese nido (Johnson 1979). 
Como las revisiones fueron en general a lo sumo cada tres dias, no se aplic6 la 
conecci6n de asignar las ptrdidas a1 40 % del intervalo entre revisiones (Johnson 
1979). La comparaci6n estadistica entre las supervivencias diarias entre 10s pares de 
estadios contiguos se realiz6 mediante el ciilculo de 10s cocientes A^s/SE ( A 3  y su 
aproximaci6n a una distribuci6n normal estdndar (Johnson 1979, Hensler & 
Nicholson 1981). 
Cuando la poblaci6n en estudio esti conformada por individuos con Cxitos de 
nidificaci6n muy diferentes, incluir a todos 10s nidos localizados desde cualquier 
estadio no resulta en una muestra a1 azar. Los individuos menos exitosos van a estar 
poco representados en la submuestra de nidos localizados tardiarnente; por lo que se 
sobrestima la supervivencia diaria de 10s nidos de la poblaci6n (Johnson 1979). 
Para producir un estimador lo mis insesgado posible, 10s c6lculos del tiempo de 
exposici6n y pkrdidas se realizaron a partir de la submuestra de nidos localizados 
desde la construccibn o puesta del hospedador. Para evaluar si existia algiin efecto 
del parasitism0 en la supervivencia diaria de 10s nidos, 10s ciilculos se hicieron por 
separado para nidos no parasitados y parasitados. 
3.2.3 Efecto de las rnanipulaciones en la supervivencia de los nidos. 
Para analizar si existia algiin efecto de las repetidas visitas en la supervivencia de 10s 
nidos, durante las temporadas reproductivas de 1993 y 1994, 19 nidos fueron 
revisados s610 una vez por semana y sus supervivencias diarias fueron comparadas 
con las de 10s nidos visitados diariamente. 
A menos que se indique lo contrario, 10s resultados se presentan como la media k 
error eskindar de la media. Todas las comparaciones estadisticas se realizaron a dos 
colas. 
3.3 Resultados 
3.3.1 a) Biologia general del pecho cunarillo. 
Los pecho amarillo son residentes en la zona de General Lavalle durante todo el aiio 
(Weller 1%7, Orians er a1 1977, obs. pers). Durante la temporada no reproductiva 
forrnan bandadas numerosas que se alimentan en 10s pastizales y bordes de baiiados 
(Weller 1967, Orians 1980). A partir de septiembre-octubre, 10s grupos se separan 
en parejas reproductivas. La fecha mAs temprana de construcci6n de nido durante 
10s 3 afios de estudio fue aproximadamente el 15 de septiembre. Esos nidos 
tempranos son construidos en general sobre cortaderas asociadas a rutas u otros 
caminos vecinales no asociados a 10s canales artificiales, y no e s t h  parasitados. 
En Canal 2, la densidad de parejas reproductivas parece estar asociada al desarrollo 
de 10s cardos que, por ser plantas anuales estarian limitados por el aumento de la 
temperatura y las lluvias. 
Durante este estudio se localizaron y siguieron 418 nidos: 74 en 1992, 129 en 1993 
y 215 en 1994. Un 70% (289) de 10s mismos fue encontrado en el estadio de 
construcci6n o puesta y s61o un 3.3 % (14) fue localizado luego de la eclosidn de 
10s pichones. El 89 % de 10s nidos se ubicaron sobre cardos (principalmente 
C y w a  cardunculus), un 9% sobre junquillos negros (Juncus acutus) y el resto 
sobre cortaderas (Cortaderiaselloana). Esta distribuci6n aparentemente refleja la 
distinta disponibilidad de especies vegetales en el Brea muestreada. 
El.inicio de la puesta de huevos en Canal 2 ocurre desde fines de septiembre y se 
extiende hasta mediados de diciembre, con fechas extremas 2619 y 15/12. El 
n6mero de nidos que inician la puesta en el 6rea de estudio es mdximo durante el 
mes de noviembre (Figura 3.2). La puesta del hospedador fue de 4-5 huevos 
aunque tambitn hubo un 4 % de puestas de 6 huevos. Un 15 % de 10s nidos no 
parasitados localizados desde la construcci6n presentaron puestas de s610 3 huevos. 
Se considera que a1 menos algunas de estas puestas reducidas muy probablemente 
Sean la consecuencia de eventos de parasitism0 o predaci6n parcial no detectados 
(ver capitulo 5). Los huevos del hospedador midieron en promedio 25.9k0.07 mm. 
de largo y 19.09d.04 mm. de ancho (Figura 3.4). 
La defensa activa del nido durante las revisiones se hizo m5s evidente a partir de 
que 10s pichones tenian 4-5 dias de edad. En 10s casos en 10s que el nido fue 
predado antes de llegar a ese estadio, no fue posible determinar si poseia o no 
ayudantes. Hubo nidos exitosos en 10s que 10s adultos no respondieron con 
despliegues agonisticos durante las visitas del investigador, por lo que no pudo 
determinarse lapresencia o ausencia de ayudantes. S610 en 51 de 10s 82 nidos que 
llegaron a producir pichones volantones, 10s adultos respondieron a las 
manipulaciones en forma consistente. En 21 de esos nidos (41.2%) se detect6 
defensa activa por mbs de dos adultos; por lo que se consider6 que istos poseian 
ayudantes. Este porcentaje probablemente sea una subestimaci6n del valor real ya 
que durante las observaciones focales a nidos en incubaci6n o puesta realizadas 
como parte de la evaluaci6n de 10s mecanismos de defensa del hospedador entre un 
40 (secci6n 6.3.2) y un 60 % (6.3.3) de 10s nidos, tuvieron a1 menos 3 adultos 
asociados. 
El period0 de incubaci6n de 10s huevos del pecho amarillo fue de 14 dias (rango 13- 
15). El Cxito de eclosi6n de 10s huevos en nidos no parasitados fue de 71.5k5 % 
(n=25 nidos). Los pichones de pecho amarillo a1 nacer tuvieron la pie1 rosada, con 
escaso plum611 blanco que se hace mbs conspicuo sobre 10s ojos. Las boqueras eran 
blancas y el interior de la boca era rojizo. El interval0 de eclosi6n entre el primer y 
filtimo pich6n del hospedador en nidos no parasitados donde eclosionaron mbs de 2 
pichones fue de 1.07a.26 dias (rango 0-2; n=13). En las aves en general, cuando 
las entregas de alimento que proveen 10s padres no llegan a ser suficientes, se 
genera una situaci6n de fuerte competencia entre 10s pichones lo que determina que 
se produzcan marcadas diferencias en el desarrollo entre 10s primeros y filtimos 
pichones en nacer. En casos extremos de competencia por alimento entre pichones, 
10s pichones de menor tamafio (y tiltimos en nacer) mueren en el proceso 
denominado reducci6n de nidada (Clark & Wilson 1981, Mock 1994). En el pecho 
amarillo, en un 42.6 % de 10s 19 nidos no parasitados exitosos donde nacieron 2 6 
mbs pichones, se produjo reducci6n de nidada. En estos nidos, la mortalidad como 
consecuencia de la reducci6n de nidada afect6 a1 18.9 % de 10s pichones. Si se 
incluyen 10s nidos donde naci6 un s61o pichbn, el ixito medido como proporci6n de 
10s pichones nacidos que llegan a abandonar el nido en nidos no parasitados 
exitosos fue del 86.4*4% (n=22 nidos localizados antes de la eclosi6n de 10s 
pichones). 
Los pichones de pecho amarillo permanecieron en el nido durante 10-12 dias. 
Durante 10s primeros dias posteriores a1 abandono del rnismo se ubicaron en las 
cercanias del que fue su nido y eran escoltados por 10s adultos cuando se 
trasladaban de un sitio a otro. 
3.3.1 b) Exito de 10s nidos: predacidn v abandono. 
La predacidn y/o el abandono de 10s nidos fueron las principales variables que 
afectaron el Cxito reproductivo por nido en esta especie. S610 el 12.8 % de 10s 289 
nidos localizados durante la construccidn o puesta llegaron a producir volantones; 
no existiendo diferencias entre las temporadas 1992-94 (Chi-cuadrado de 
homogeneidad, N.S. Tabla 3.1). 
A50 Nidosl Exitosos2 Parasi tadosl (%) Parasitism0 m6l tiple3 (%) 
1992 74 14166 74.3. 46.6 
1 993 129 22/ 126 69.7 60 
1994 215 37/21 2 61.8 46.6 
Tabla 3.1: N~mero total de nidos localizados, proporci6n de nidos que produjeron volantones de 
alguna de las 2 especies, porcentaje de parasitism0 y proporcibn de nidos parasitados con miis de un 
huevo de tordo. l1ncluYe 10s nidos localizados en 10s estadios de: construcci6n, puesta, incubaci6n y 
pichones. 1~3~ncluve 10s nidos localizados en 10s estadios de: construcci6n, puesta o incubacibn. 
3~orcentaje de nidos parasitados que recibieron m5s de un huevo de tordo. 
De 10s 289 nidos seguidos desde la construccidn o puesta, 101 no fueron 
parasitados. S610 11 de 10s 101 nidos no parasitados produjeron pichones 
volantones; 10s dem6s fueron predados o abandonados (Tabla 3.2, Figura 3.1). A 
su vez, de 10s 188 nidos parasitados, s61o 26 produjeron pichones volantones (9 
produjeron volantones de pecho amarillo, 5 de tordo y 12 de ambas especies). Los 
dem6s nidos fueron abandonados o predados (Tabla 3.2, Figura 3.1). No hubo 
diferencia en la frecuencia de abandono o predaci6n entre nidos parasitados y no 
parasitados (Chi-cuadrado de independencia, N.S). 
Existe un efecto importante de la ubicacidn del nido sobre la probabilidad de Cxito 
del mismo. S61o el 15.5 % de 10s nidos construidos sobre cardos fueron exitosos; 
mientras que ese porcentaje se increment6 a1 36 % de 10s nidos si estos fueron 
construidos en junquillos negros. Las diferencias son significativas (571359 vs. 
13136, Chi- cuadrado de homogeneidad, P=0.002). 
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Figura 3.1: Cunas de supenivencia para 10s nidos localizados desde la const~ccidn o puesta no 
paxasitados (n=101 circulos vacios) y parasitados (n=l88 circulos llenos). El period0 de incubaci6n 
de 10s huevos de tordo reneMdo es de 12, dias mientras que el del pecho arnarillo es de 13 dias; por 
10s que la longitud del period0 de incubacidn de 10s nidos parasitados es un dia mis  corto y las 
c m a s  estin desplazadas. 
Tabla 3.3: Causa del fracas0 (predacidn o abandono) y etapa del ciclo de nidificacidn del hospedador 
en que se produjo, de 10s nidos no parasitados (n=101) y parasitados (n=188) pertenecientes a la 
submuestra de nidos seguidos desde la construccidn o puesta del pecho amarillo. Los abandonos 
durante la const~ccldn en nidos parasitados se corresponden a puestas del @sit0 en nidos en 
construcci6n donde no h u b  puesta de huevos por parte del hospedador. En esta submuestra, s610 



























3.3.1 c)  Parasitism del tordo renegrido. 
El parasitismo durante las temporadas 1992194 en Canal 2 incluyendo todos 10s 
nidos independientemente del estadio en el que se 10s localiz6, fue de166.5 % . El 
niimero promedio de huevos par6sitos por nido en nidos localizados en 
construcci6n o puesta y que llegaron a completar la misma fue de 2.09d.14 
huevos (n=l10, rango 1-8). El 52.4 % de 10s nidos fue afectado por parasitismo 
mbltiple; es decir recibid miis de un huevo par6sito (Figura 3.3). No se detectaron 
diferencias tanto en el nivel de parasitismo (Chi-cuadrado de homogeneidad 
P=0. I), como en el nbmero de huevos p d i t o s  por nido (Kruskal-Wallis P= 0.30) 
en 10s 3 aiios de estudio (Tabla 3.1). Durante el mes de diciembre aumentaron 
significativamente tanto la proporci6n de nidos parasitados asi como el niimero 
promedio de huevos piirasitos por nido (Figura 3.2). 
Nidos no parasitados 
Nidos parasitados 
125 5 
Setiernbre Octubre Noviembre Diciembre 
Figura 3.2: Ndmero de nidos de pecho amarillo (barras) no parasitados (porci6n blanca) y 
parasitados (porci6n sombreada) en penbdos de quince dias durante la temporada reproductiva Los 
circulos blancos indican el ndmero promedio de huevos pardsitos por mdo parasitado. Los datos 
corresponden a ios 344 wdos localizados durante las temporadas reproductivas 93-94. Durante el 
mes de diciembre aumentaron tanto la proporci6n de nldos parasitados (Chi-cuadrado de 
homogeneidad, P= 0.023) asi como el promedio de huevos par5sitos por nido (Kruskal-Walhs, 
P=0.009 g contrastes "a postenon" P4.05). 
3.3.1d) El tordo renegrido: huevos, pichones y calidad del pecho amarillo como 
hospedador . 
Los huevos de tordo renegrido midieron 22.7k0.08 mm. de largo y 18.0740.05 
mm. de ancho (n=120). Los huevos del parisito fueron significativamente mis 
cortos y angostos que 10s huevos del hospedador (Prueba de t, P=0.001 en ambos 
casos), aunque existi6 una cierta superposici6n entre ambos (Figura 3.4). El 
period0 de incubaci6n promedio de 10s huevos parisitos fue de 12 dias (rango 1 1- 
13). Los pichones de tordo renegrido tienen a1 nacer la pie1 rosado-amarillenta y 
plum6n negro. Las boqueras pueden ser blancas o amarillas y el interior de la boca 
es rojo. El Cxito de eclosi6n de 10s huevos que perrnanecieron en el nido fue del 
80.24% (n=71 nidos). La proporci6n de pichones parisitos nacidos que llegaron a 
abandonar el nido fue del93.@3% (n=49 nidos). 
Huevos pariisitos 
Figura 3.3: Distribucion de frecuencias de 10s huevos de tordo renegrido en 10s nidos parasitados de 
pecho amarillo. El parasitism0 mdtiple alcanz6 a152.4 9% de 10s nidos. 
En 10s 266 nidos parasitados cuando activos y localizados antes de la eclosi6n de 
10s pichones, se observaron un total de 484 huevos de tordo renegrido. Sdlo 53 de 
esos nidos fueron exitosos y produjeron 62 volantones de tordo. Por lo tanto, el 
exit0 reproductivo del tordo renegrido en nidos de pecho amarillo medido como 
volantdn por huevo fue del 12.8 %. El Cxito reproductivo medido como 
volant6n/huevo fue mayor que el registrado en nidos de chingolo Zomtrichia 
capemis (6.7 % 4/59) y de calandria Mirnus saturninus (5.9 % 6/102), dos 
hospedadores que nidifican en General Lavalle (Fraga 1978, 1985 Test de G de 
homogeneidad P=0.05 y contrastes "a posteriori" P< 0.05). 
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Figura 3.4: Medidas (largo y ancho) de 10s huevos de pecho amarillo (circulos vacios, n=302) y de 
tordo renegrido (circulos Ilenos, n=120). Los circulos negros m8s grandes y las lineas indican las 
medias + el error est&dar de la media para cada especie. 
3.3.2 Supervivencia diaria de 10s nidos. 
Los 101 nidos no parasitados que fueron seguidos desde la construccidn o puesta 
representaron 297 dias-nido de exposicidn durante el estadio de puesta, 500 en el de 
incubacidn y 161.5 en el de pichones. En base a las pCrdidas observadas en cada 
estadio (Tabla 3.2) se obtuvieron supervivencias diarias de 0.845,0.924 y 0.969 
para 10s periodos de puesta, incubacidn y pichones respectivamente. La 
supervivencia diaria en el estadio de pichones fue mayor que en incubacidn y esta a 
su vez fue mayor que durante la puesta (P4.006 para las 3 comparaciones). 
Los 188 nidos parasitados representaron a 629 dias-nido de exposici6n durante el 
estadio de puesta, 969 en el de incubacidn y 376 en el de pichones. Las 
supervivencias diarias en base a las perdidas observadas en cada estadio (Tabla 3.2) 
fueron 0.868, 0.932 y 0.957 para 10s periodos de puesta, incubaci6n y pichones 
respectivamente. A1 igual que lo observado en 10s nidos no parasitados, la 
supervivencia diaria en el estadio de pichones fue mayor que en incubaci6n y esta, a 
su vez, fue mayor que durante la puesta (P<0.05). No hubo diferencias en la 
supervivencia diaria entre nidos parasitados y no parasitados en ningiin estadio 
(b0.30 en todas las comparaciones). 
Asurniendo que 4.5 huevos es el tamaiio de puesta promedio del hospedador y que 
la longitud promedio de 10s estadios de incubaci6n y de pichones es de 13 y 1 1 dias 
respectivamente, la probabilidad de que un nido no parasitado sobreviva desde la 
construcci6n es el product0 de las supervivencias en todos 10s estadios (Mayfield 
1975, Johnson 1979). 
La estimacidn del 11.9 % es semejante a1 12.8 % obtenido a partir de la muestra de 
nidos seguidos desde la construcci6n o puesta (371289). A su vez, la estimaci6n de 
Cxito obtenida a partir de la submuestra de nidos seguidos desde la construcci6n o 
puesta es menor que el 18.07 % obtenido a1 excluir de la estimaci6n s61o a 10s nidos 
encontrados luego de la eclosi6n de 10s pichones (371289 vs. 731404, Test de G de 
homogeneidad, P=0.058). 
3.3.3 Efecto de las manipulaciones en la supervivencia de 10s nidos. 
No se detect6 efecto de la frecuencia de visitas del investigador sobre la 
supervivencia diaria de 10s nidos. Las supervivencias diarias para cada estadio en 
10s nidos revisados en forrna intensiva no difirieron de las de 10s 19 nidos revisados 
semanalmente (P>O. 1en las 3 comparaciones). 
El Cxito observado en 10s nidos de pecho amarillo es aparentemente muy bajo. De 
10s nidos monitoreados desde la construcci6n o puesta, el 72.3 % de 10s nidos no 
parasitados se perdieron por predaci6n y 18.9 % se perdieron por abandono; 
mientras que entre 10s nidos parasitados 10s porcentajes fueron 61.7 % y 24 % 
respectivamente (Tabla 3.1). S61o aproximadamente el 12 % de 10s nidos que se 
inician llegan a producir pichones volantones. A1 menos parte del bajo Cxito es 
explicable por efecto del sitio de nidificaci6n. Los nidos construidos sobre cardos 
son menos exitosos que 10s construidos en junquillos negros o cortaderas. Los 
c ill 
nidos en cardo podrian ser m b  accesibles a predadores por estar ubicados el borde 
del camino que a su vez, podria ser usado por ellos como ruta de desplazamiento 
durante la biisqueda de presas (Camp & Best 1994). Ademiis, 10s cardos son muy 
friigiles frente a situaciones climiticas adversas como fuertes vientos y lluvias lo 
que hace que el nido rompa sus ataduras y se caiga. Ningdn nido ubicado en 
junquillos o cortaderas cay6 por efecto del ma1 tiempo. El Cxito observado es 
sensiblemente menor que el promedio de153.5 % calculado en una revisi6n de una 
decena de especies de America del Norte que construyen nidos abiertos en arbustos 
bajos o en el suelo (Martin & Li 1992). Sin embargo, las ptrdidas son comparables 
a1 62-93 % observado en especies de diversos hibitats que nidifican en arbustos 
(Martin 1993). Mis de la mitad de 10s nidos de pecho amarillo que se inician (53.1 
% estimado seg6n las supervivencia diaria) no alcanzan a finalizar la puesta. Las 
supervivencias diarias aumentan durante la incubaci6n donde dado ese 
requerimiento, existe un mayor tiempo de atenci6n a1 nido. La supervivencia diaria 
de 10s nidos con pichones es adn mayor que en incubacibn. 
Numerosos autores encuentran que 10s nidos en el estadio de pichones son 10s mis 
vulnerables a la predaci6n debido 10s continuos viajes de alimentaci6n que realizan 
10s padres y a 10s pedidos de aliment0 por parte de 10s pichones que hacen que el 
nido sea mis conspicuo (Skutch 1949, Nice 1957, Young 1963, Redondo & 
Castro 1992, Schaub er a1 1992, Kelly 1993). En otros trabajos en carnbio, se 
observ6 que la supervivencia en el estadio de pichones es mayor que en el estadio 
de huevos (Roseberry & Klimstra 1970, Best & Stauffer 1980). En el pecho 
arnarillo, el estadio de pichones resulta ser el menos vulnerable y, probablemente, el 
patr6n de supervivencia observado no sea independiente del hecho que su sistema 
reproductivo incluye ayudantes en el nido. Segiin Orians y colaboradores (1977) 
tstos pueden asociarse a1 nido desde la incubaci6n, per0 su nfimero tiende a 
aumentar a partir del nacimiento de 10s pichones. Las observaciones de tiempo de 
atenci6n a1 nido (ver secci6n 6-33), muestran que la proporci6n del tiempo total en 
que un adulto permanece en el nido o a menos de 10 m del mismo (y que 
potencialmente podria defenderlo frente a predadores de tamaiio comparable) 
aumenta en el mismo sentido que las supervivencias diarias. Durante la puesta 
temprana (1-2 huevos), el tiempo de atenci6n a1 nido es de apenas del30 % y 
aumenta a1 70 % durante la puesta tardia (+ de 3 huevos) e incubaci6n. 
En general, se ha asumido que la sincronia en la eclosidn de 10s pichones es la 
condicidn tipica; por lo que 10s desvios de esta sincronia deben ser explicados de 
argdn mod0 (Ricklef 1965). Los primeros trabajos que discuten existencia de 
asincronia en la eclosidn en las aves, la plantean como una adaptaci6n a ambientes 
en 10s que la oferta de alimento es poco predecible a1 inicio de cada temporada 
reproductiva (Lack 1947, Ricklef 1965, Howe 1976, O'Connor 1978). En ese caso 
seria adaptativo que el tamaiio de puesta coincidiera con el miiximo ndmero de 
pichones que pudieran ser criados durante las temporadas en las que el alimento es 
abundante. A1 iniciar la incubacidn antes de la puesta del6ltimo huevo, 10s pichones 
nacen a distintos tiempos y por lo tanto, poseen distintos niveles de desarrollo. Si el 
alimento es abundante, todos 10s pichones nacidos lograrian abandonar el nido. 
Cuando la oferta alimentaria no llega a ser suficiente, la competencia por alimento 
entre hermanos produciria un ajuste en el niimero de pichones que efectivamente 
pueden ser criados con ese nivel de alimento entregado a1 nido. Cuando el alimento 
es limitante se pierden el o 10s 6ltimos pichones nacidos que son justamente 
aquellos que han recibido una menor proporcidn de la inversidn parental total. 
Posteriormente a1 hacer una revisidn de la informacidn empirica, Clark y Wilson 
(1981) encuentran que en las especies altriciales, el inicio de la incubacidn con la 
puesta del anteiiltimo huevo seria el comportarniento habitual, por lo que en realidad 
la sincronia completa en la eclosidn de 10s pichones es en realidad la excepcidn. 
Estos autores elaboran un modelo en el que la reduccidn de nidada surge como 
adaptacidn para rninimizar la predacidn cuando Csta aumenta durante el estadio de 
pichones. En el pecho amarillo, la mortalidad de 10s nidos en el estadio de pichones 
es la menos si,@icativa, por lo que la reduccidn de nidada observada no ajusta a 
ese modelo. Otras explicaciones alternativas a este fendmeno, proponen que el 
inicio de la incubacidn antes de la puesta completa seria necesario para garantizar la 
viabilidad de 10s huevos y la asincronia en la eclosidn de 10s pichones resultante 
seria simplemente una consecuencia inevitable (Veiga &Viiiuela 1993). 
La proporci6n de nidos del pecho amarillo con a1 menos 2 pichones donde ocumd 
reduccidn de nidada (42.6 %) es semejante a 10s valores registrados en otros 
Ictkridos como por ejemplo Agelaius phoeniceus (40.8 %, Wittingham & 
Robertson 1994) y Xanthocephalusxanthocephalus (59 %, Richter 1984). Incluso, 
sin dar informacidn de la frecuencia con que ocurre, varios autores registran que 
una de las principales causas de mortalidad entre 10s pichones de otros IctCridos 
seria la reducci6n de nidada (Howe 1976, Wiley &Wiley 1980). En todos 10s casos 
anteriores, el sistema de apareamiento es poliginico (Wiley & Wiley 1980. Richter 
1984, Wittingham & Robertson 1994) o flexible (Howe 1976) lo que implica que el 
macho a menudo no asiste a la hembra con la crianza de 10s pichones. No es de 
extraiiar entonces, que en muchos casos las entregas de aliment0 al nido no sean 
suficientes. Sin embargo, la reducci6n de nidada tambitn ha sido observada en otro 
Ictkrido que posee ayudantes en el nido, el tordo mcsico Molorhrus badius (Fraga 
1986). Dado que el tordo mlisico posee un nivel de parasitismo cercano a1 100 % 
por parte del tordo pico corto M. rufoaxillaris (Mason 1980, Fraga 1986), no es 
posible analizar su impacto en ausencia del parasitismo de cria. La mortalidad de 10s 
pichones de tordo mdsico por reduccibn de nidada registrada por Fraga (1986) fue 
del 18.5 % y es comparable a1 18.9 % observado en 10s nidos no parasitados del 
pecho amarillo. 
La temporada reproductiva del pecho amarillo prhcticamente esth incluida por 
cornpleto dentro de la del tordo renegrido. S610 10s pocos nidos muy tempranos 
(iniciados durante la segunda quincena de septiembre, Figura 3.2) escapan a1 
parasitismo, rnientras que el resto son altarnente parasitados. Tanto el porcentaje de 
parasitismo asi como el ncmero de huevos pargsitos por nido aumentan hacia el 
final de la temporada, patr6n observado en otros de 10s hospedadores estudiados 
(Fraga 1978, Salvador 1984, Fraga 1985). El nivel de parasitismo encontrado del 
66 %, es alto per0 comparable al 60-78 % observado en otros hospedadores de 
zonas de distribuci6n hist6rica (Sick 1958, King 1973, Fraga 1978, Salvador 
1984, Fraga 1985, Cruz et a1 1990). Incluso es menor que el 85- 100 % registrado 
para algunas especies de Areas de expansi6n reciente (Post & Wiley 1977a, Cruz a 
d 1985, Wiley 1985, Post et al 1990). Sin embargo, dos estudios realizados en 
Canal 2 durante noviembre-diciembre de 1994 en otras especies de Ictkridos, 
encontraron niveles de parasitismo sensiblemente menores: 48 % en el varillero 
comdn Agelaius rujicapillus (Lyon inbdito) y 27 % en el varillero de ala amarilla A. 
thilius (Massoni & Reboreda 1995). La mayor presi6n de parasitismo del tordo 
renegrido sobre el pecho amarillo podria indicar una cierta preferencia o una mayor 
accesibilidad de sus nidos para las hembras parisitas. 
El pecho amarillo es aparentemente mtis eficiente como hospedador que las 
calandrias o chingolos, dos especies que nidifican en el tirea en donde se realiz6 el 
. estudio. Ademtis, en el estudio realizado en el chingolo, el 84.4 % de 10s nidos 
estudiados fueron localizados ya iniciada la incubaci6n (Fraga 1978, 1983a), por lo 
que se podria estar subestimando el efecto de la predaci6n en la calidad de ese 
hospedador. El mayor tamaiio corporal del pecho amarillo con respecto a1 tordo 
renegrido no disminuy6 su calidad como hospedador. En cambio en el tordo cabeza 
marr6n M. ater , se ha observado que 10s hospedadores mtis pequeiios serian 
responsables de la cria exitosa de la mayoria de 10s volantones partisitos (Scott & 
Lemon 1996). 
En el capitulo siguiente se discuten las adaptaciones del tordo renegrido a1 
parasitism0 y se busca identificar cuiiles de ellas son las responsables del alto Cxito 
reproductivo obtenido en nidos de este hospedador. 
Capitulo 4 
Adaptaciones del tordo renegrido a1 parasitismo: su 
interaccibn con el pecho amarillo. 
Entre 10s pariisitos de cria altriciales existen dos estrategias principales en cuanto a 
las adaptaciones de sus pichones. En la mayoria de 10s cuclillos estudiados 
(Cuculus, Cacornatis, Chrysococcyx) el pich6n parisito, expulsa a 10s demis 
pichones y huevos que hay en el nido poco tiempo despuCs de la eclosi6n (Davies & 
Brooke 1988, Rothstein 1990, Brooker & Brooker 1991). A1 menos en un gCnero 
de cuclillos (Tapera) y en todos 10s Indicatoridae pargsitos, el pich6n nace con un 
gancho en el pico con el que mata a 10s demis pichones (Friedmann 1955, Morton 
& Farabaugh 1979, Salvador 1982). En ambos casos, el pich6n parhito queda 
como linico ocupante del nido no debiendo competir con otros pichones por 
aliment0 o cuidado parental. 
Por el contrario, en un genero de cuclillos (CZamator), 10s Vidua, Anamospiza 
imberbis y todos 10s tordos, el pich6n parhito carece de cualquier comportamiento 
agresivo hacia 10s huevos y pichones que hay en el nido, por lo que compite con 
otros pichones (parisitos o del hospedador) que pudieran nacer. 
Las adaptaciones descriptas para disminuir el efecto de la competencia en el nido 
entre pichones parasites y del hospedador son: 1) destruir algunos huevos del 
hospedador en el nido a parasitar (Friedmann 1929, Carter 1986, Sealy 1992), 2) 
seleccionar como hospedadores especies de menor tamaiio corporal (Friedmann 
1929), 3) poseer periodos de incubaci6n relativamente mis cortos que 10s de sus 
hospedadores lo que hace que 10s pichones parAsitos Sean 10s primeros en nacer y 
queden en situaci6n ventajosa frente a 10s demis pichones (Arias de Reyna 1982, 
Brisky & Sealy 1990), 4) poseer una tasa de crecimiento mayor que la de 10s 
pichones del hospedador (Werschkul & Jackson 1977, Soler & Soler 1991) y 5) 
desarrollar un comportarniento de pedido de aliment0 m8s intenso que el de 10s 
pichones de su hospedador (Hudson 1920, Gochfeld 1979, Briskie etal 1994). 
Varios estudios sobre la biologia del tordo renegrido en cuanto a la selecci6n de 
hospedadores (Cruz et a1 1985, Wiley 1985, 1988) y a su interacci6n con estas 
especies fueron realizados en las Antillas y Puerto Rico (Post & Wiley 1977a y b, 
Cruz etal 1985, Wiley 1985, Post etal 1990). Esta zona fue colonizada por el tordo 
renegrido reciCn a partir la dCcada del50 y 10s hospedadores estudiados carecen en 
general de adaptaciones frente a1 parasitismo de cria (pero ver Cruz et al 1985, Post 
et a1 1990). En las Areas donde el tordo renegrido tiene una larga historia de 
simpatria con sus hospedadores, s610 se ha estudiado su interacci6n con 4 especies: 
el chingolo Zomtrichia capensis (Sick 1958, King 1973, Fraga 1978), la calandria 
Mimus saturninus (Salvador 1984, Fraga 1985), el turpial de agua Agelaius 
icrerocephalus (Cruz et a1 1985, 1990) y el tordo m6sico Molothrus badius (Fraga 
1986). 
En el capitulo 3 se presentaron datos sobre el Cxito reproductivo del tordo renegrido. 
El Cxito observado en nidos de pecho amarillo (12.8 %) es mayor que el registrado 
en nidos de calandria y de chingolo, dos hospedadores que tarnbitn nidifican en la 
zona de estudio (6.7 % y 5.8 %; respectivamente, Fraga 1978, 1985). Ademis, 10s 
pichones parisitos abandonan 10s nidos del pecho amarillo con un peso promedio 
mayor (alrededor de 40 g) que el obtenido en nidos de esos dos hospedadores (32 y 
33 g respectivamente, Fraga 1978, 1985), lo que podria aumentar su probabilidad 
de supervivencia futura. Los adultos de pecho amarillo pesan 75-80 g frente a 10s 
40-60 g del tordo renegrido (subespecie M. b. bonariensis), por lo que, 10s 
resultados previos no son 10s que se esperaria obtener si la competencia con 10s 
pichones del hospedador fuera un factor de importancia para el desarrollo de 10s 
pichones pariisitos. 
El objetivo de este capitulo es analizar las adaptaciones del tordo renegrido a1 
parasitismo a travCs de su interacci6n con el pecho arnarillo. Se busca principalmente 
identificar que comportamientos o adaptaciones son responsables del alto Cxito 
reproductivo observado en este hospedador de mayor tamaiio corporal. 
4.2 Materiales y m6todos 
4.2.1. Oferta de nidos de pecho amarillo en puesta y eventos de parasitismo. 
Para analizar si existia alguna relaci6n entre la oferta de nidos en puesta y el n6mero 
de eventos de parasitismo, se dividi6 a las temporadas reproductivas en pen'odos de 
5 dias. La relaci6n entre la oferta de nidos en puesta y el nlimero de eventos de 
parasitismo se analizd mendiante una regresi6n polinomial (Zar 19%). 
Dada la alta tasa de predacidn y abandon0 que presentan 10s nidos de pecho amarillo 
en ese estadio, la oferta de nidos se midi6 en unidades de dia-nido (Mayfield 1975, 
Capitulo 3). S610 se trabaj6 con 10s datos de las temporadas reproductivas de 1993- 
94, porque el esfuerzo de b6squeda de nidos durante 1992 fue menos exhaustivo 
(ver 3.2.1). 
4.2.2 Seleccidn de nidos o parasitismo a1 car?  Distribucidn de los huevos de tordo 
renegrido en nidos de pecho amurillo. 
Cuando la estacidn reproductiva del hospedador estii completamente incluida dentro 
de la del pariisito de cria como es el caso de este estudio, puede obtenerse 
informacidn sobre cdmo las hembras seleccionan 10s nidos a parasitar. Si las 
hembras de tordo rene,gido no discriminan y parasitan 10s nidos de pecho arnarillo 
a1 azar una vez localizados, es de esperar que la distribuci6n de nidos con 0, 1, 2, 3, 
4, ... i huevos de tordo renegrido se aproxime a una distribuci6n de Poisson 
(Mayfield 1965 b). Cuando las frecuencias observadas difieren de las esperadas 
seglin Poisson, el a d i s i s  indica que algunos nidos serfan mAs dificiles de parasitar 
que otros. Cuando se excluye del anilisis a 10s nidos que no parasitados, se genera 
una distribucicin de "Poisson truncada". La comparacicin entre las frecuencias 
observadas y las generadas por la distribuci6n de Poisson truncada, revela si las 
hembras parhitas "evitan" parasitar nidos que ya han sido parasitados (Orians et a1 
1989). 
El andisis de las frecuencias observadas de huevos parssitos vs. las esperadas 
seglin la distribuci6n de Poisson y de Poisson truncada, se realiz6 mediante el test 
de Chi-cuadrado de bondad de ajuste. El andisis se realizd con 10s datos de las 3 
temporadas (1992-1994). Para corregir por un posible efecto de la 6poca del afio, se 
repiti6 el aniilisis dividiendo a1 total de nidos segiin el mes de inicio (octubre, 
noviembre y diciembre). 
4.2.3 Parasitism0 segu'n el estadio del nido. 
Los eventos de parasitismo del tordo renegrido fueron clasificados de acuerdo a la 
etapa del ciclo de nidificacicin del hospedador en que fue puesto el huevo pahito.  
Un nido se consider6 parasitado durante la construccidn cuando el huevo de tordo 
apareci6 antes de la puesta del primer huevo del hospedador, siendo este nido 
posteriormente atendido. Se lo consider6 parasitado durante la puesta cuando el 
huevo parisito fue puesto simultineamente con algdn huevo del hospedador y 
durante la incubaci6n cuando el evento de parasitismo ocum6 luego de la puesta del 
dltimo huevo del hospedador. Todos 10s casos anteriores corresponden a 
parasitismo de nidos activos. Un evento de parasitismo ocum6 en nidos no activos 
cuando el huevo fue puesto durante la construccidn en nidos posteriormente no 
ocupados, o en nidos previarnente ocupados per0 que a1 momento de ser parasitados 
habian sido predados o abandonados. 
4.2.4. Nu'mero minimo de hembras que parasitan un nido. 
El parasitismo mfiltiple es decir, la presencia de mhs de un huevo parhsito por nido, 
afectd a mds de la mitad de 10s nidos parasitados (ver capitulo 3). Los huevos 
parisitos en ese caso pueden pertenecer a la rnisma hembra o a hembras distintas. El 
niimero minimo de hembras que parasitan un nido, cuando &ste fue parasitado con 
un iinico morfo, se calcul6 como el miximo niimero de huevos padsitos que recibi6 
por dia. Cuando fue parasitado con mds de un morfo, el ndmero minimo de hembras 
que parasitaron se corresponde con el niimero de distintos morfos de huevos 
parilsitos. Para estimar cu6ntos casos de parasitismo mdltiple involucraron a mds de 
una hembra, se trabajd con una submuestra de nidos con parasitismo miiltiple que 
fueron seguidos diariamente durante todo el period0 en el que fueron parasitados 
(puesta e incubaci6n temprana). 
4.2.5. Ubicacidn temporal del comportamiento de picadura o remcio'n de huevos. 
Para estimar cuindo se produce la picadura o remoci6n de huevos en el tordo 
rene,gido, se utilizd la informacidn proveniente de 10s nidos con parasitismo simple 
que fueron localizados a1 menos un dia antes de ser parasitados y donde se 
detectaron picaduras o p6rdida de huevos. En nidos con parasitismo miiltiple, si 10s 
eventos de parasitismo ocurrieron en dias distintos, no es posible asociar 
temporalmente el comportarniento de picadura o remoci6n de huevos con respecto a1 
parasitismo en si, por lo que estos nidos no fueron utilizados en la estimacidn. Los 
nidos con parasitismo mdltiple en 10s que todos 10s eventos de parasitismo 
ocumeron el mismo dia se incluyeron en la estimaci6n s610 si hub0 remoci6n o 
picadura de huevos y fueron localizados a1 menos un dia antes de ser parasitados. 
Dado que el parasitismo mcltiple afecta mris de la mitad de 10s nidos parasitados, en 
un gran nlimero de ocasiones la hembra de tordo que llega a un nido para picar o 
remover un huevo estaria en condiciones de elegir entre huevos pariisitos o del 
hospedador. Para poder estimar si la picadura o remoci6n es o no a1 azar, se utiliz6 
la informaci6n de todos 10s nidos donde se detect6 picadura ylo remoci6n de huevos 
y que 24 hs. antes contenian huevos de ambas especies. Asumiendo que el 
contenido del nido no van6 desde el dia anterior a1 evento de picadura, se determinci 
cdntos de 10s huevos presentes el dia anterior permanecieron intactos en el nido. La 
comparacidn entre el ntimero de huevos de ambas especies que resultaron intactos 
contra 10s que efectivamente fueron picados o removidos, se realiz6 mediante un test 
exacto de Fisher (Daniel 1978). 
4.2.6 Periodos de incubacibn y desarrollo de los pichones de ambas especies. 
En la mayoria de las especies altriciales, la incubaci6n propiamente dicha se inicia a 
partir de la puesta del anteiiltimo huevo (Clark &Wilson 1981). Sin embargo, se ha 
comprobado que en algunos casos puede haber cortos periodos de incubaci6n 
intennitentes antes de la incubaci6n completa (Clark & Wilson 1981). Para evitar el 
sesgo product0 de la incertidumbre del verdadero inicio de la incubacidn en la 
estimaci6n de dicho pen'odo, se recomienda considerar solamente a1 liltimo huevo de 
cada puesta (Nice 1954). El periodo de incubaci6n de una determinada especie 
queda definido como el tiempo transcumdo entre la puesta y eclosi6n del liltimo 
huevo de la nidada. En el caso de 10s parrisitos de cria, el sesgo no puede evitarse, 
por lo que se considera que el hospedador cornienza a incubar con el anteliltimo 
huevo (Briskie & Sealy 1990). Si el huevo pariisito fue puesto antes o el mismo dia 
que el anteiiltimo huevo del hospedador, su periodo de incubacibn se define como el 
intervalo de tiempo entre la puesta del anteliltimo huevo del hospedador y la eclosi6n 
del huevo pariisito. Si el huevo parisito fue puesto despuCs, su periodo de 
incubacicin queda definido como el intervalo de tiempo transcumdo entre su puesta y 
eclosi6n. 
Para construir las curvas de crecimiento de 10s pichones de ambas especies, se 
utilizaron las medias diarias de 10s pesos de 10s pichones. Se utilizd la metodologia 
propuesta por Ricklefs (1967) que implica ajustar 10s datos de crecimiento en peso a 
una curva de tipo logistico. A partir del ajuste se determinan tres parimetros: la 
asintota (A) que corresponde a1 peso asint6tico antes de abandonar el nido en las 
especies altriciales, la tasa de crecimiento promedio (K) que es una medida de la tasa 
a la que dicha asintota es alcanzada y el punto de inflexi6n (to) o dia de m6ximo 
crecimiento. Las curvas logisticas se transforman en rectas cuyas pendientes son 
directamente proporcionales al K. La estimacidn de todos 10s pariimetros se obtiene 
mediante un ajuste iterativo a partir de una primera estimacidn de la asintota (A) que 
usualmente se realiza por medio del anaisis visual de la curva de peso. Para acelerar 
dicho proceso, la primer estimaci6n de A se obtuvo a partir del ajuste de las medias 
diarias de 10s pesos por cuadrados minimos a una funci6n logistics de la forma: 
Las tasas de crecimiento promedio (K) de ambas especies se compararon analizando 
las diferencias entre las pendientes de las rectas de regresi6n usando el test de t (Zar 
1996). 
Para todos 10s an6lisis del desarrollo en peso, se utilizaron 10s datos de 10s pichones 
que llegaron a volantones y aquellos que fueron posteriormente predados. Se 
excluyeron finicarnente datos de pichones que murieron en el nido por competencia 
por aliment0 porque se consider6 que su crecimiento, y por consiguiente la curva de 
peso resultante, era atipica. 
Para estudiar la incidencia de la mortalidad de pichones por competencia en el nido, 
se consideraron aquellos nidos no predados donde habian nacido 2 6 m5s pichones 
de una o ambas especies. 
4.3 Resnltados 
El ndmero promedio de huevos parisitos por nido en nidos localizados en 
construcci6n o puesta y que llegaron a1 estadio de incubaci6n fue de 2.09k0.14 
huevos (n=l10 nidos, rango 1-8). El 53 % de 10s nidos fue afectado por parasitism0 
miiltiple, es decir, recibi6 m5s de un huevo parisito. Del total de 541 huevos 
parasites observados, 33 (6%) fueron del morfo blanco, 22 (4 %) del morfo 
intermedio y 486 (90 %) del morfo manchado. 
Il : 
4.3.1. Oferta de nidos de pecho amarillo enpuesta eventos de parasitismo. 
El 6xito de la estrategia de un pariisito de cria reside en colocar su huevo durante la 
puesta del hospedador. Si 10s par5sitos de cria responden a la oferta de nidos en 
puesta, existir5 una funci6n positiva entre nidos en puesta y eventos de parasitismo. 
El nlimero de eventos de parasitismo ajust6 a una funci6n cuadr5tica de la oferta de 
nidos en puesta (r = 0.72, P<0.0001, Figura 4.1). Si bien el tCrrnino cuadhtico 
fue muy pequeiio (del orden de 1 tanto tste como el tCrmino lineal, fueron 
altamente significativos (Pc0.001 y P=0.008 respectivamente); no asi la interseccibn 
(P=0.79). De esta forma, el ncmero de eventos de parasitismo seria directamente 
proporcional a la oferta de nidos en puesta y s610 se verifica una caida leve frente a 
ofertas mayores a 50 dias-nido (Figura 4.1). 
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Figura 4.1: Eventos de parasitismo en funci6n de la oferta de nidos en puesta en periodos de 5 dias. 
La oferta de nidos en puesta se midi6 en unidades de dias-nido. Se graftcan 10s datos conjuntos de las 
temporadas 1993-94 (39 pen'odos). Los casos de parasitismo ocumdos cuando la oferta de nidos en 
puesta fue 0, ocumeron en nidos en incubaciBn o abandonados. La funci6n ajustada fue de la forma 
y= 0.533 + 0.541 X + 0.0032 X '. S610 el ttSrmino independiente fue no significative. 
4.3.2 Distrihucidn de 10s huevos de fordo renegrido en n i b s  de pecho amurillo. 
Las frecuencias observadas de huevos de tordo renegrido en nidos de pecho amarillo 
no ajustaron a la distribuci6n de Poisson (Chi-cuadrado de bondad de ajuste, gl= 5 
P=0.0001). Se observd un mayor nlimero de nidos no parasitados y con niveles de 
parasitismo altos (m6s de 5 huevos parrisitos). A su vez, la categoria con uno y dos 
huevos parbitos, fue menor que lo esperado por azar (Figura 4.2). Tampoco se 
verific6 el ajuste a la distribuci6n de Poisson truncada (Chi-cuadrado de bondad de 
ajuste gl=4 P=0.0001). En forma similar, se observaron un mayor nlimero de nidos 
parasitados con un huevo y con m6s de 5 huevos, mientras que 10s nidos 
parasitados con 2 huevos fueron menos que 10s esperados. Cuando se analizan 10s 
datos por period0 de la temporada reproductiva (mes), 10s resultados obtenidos son 
similares (Pc0.05 en todas las comparaciones) except0 durante el mes de diciembre. 
Durante este mes las frecuencias observadas no difieren de la distribuci6n de 
Poisson (P=0.22), per0 si de la distribucibn de Poisson truncada (P<0.03). 
4.3.3 Parasitismo seglin el esradfo del nido. 
Las hembras de tordo parasitaron 10s nidos activos m5s frecuentemente antes del 
inicio de la incubaci6n (puesta del anteliltimo huevo, Figura 4.3). El 80 % de 10s 
eventos de parasitismo ocurrieron durante la puesta y antes del inicio de la 
incubaci6n. 
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Figura 4.7: Distribuci6n de frecuencias de 10s huevos de tordo renegrido en nidos de pecho arnanllo: 
obsemada ( b a r n  blancas), completarnente a1 azar (Poisson, barras gnses) 5 a1 azar dentro de 10s 
nidos parasitados (Poisson truncada, barras gns oscuro). Son significativas las diferencias con la 
distnbuci6n de Poisson 5 con la de Poisson truncada (Chi-cuadrado de bondad de ajuste P=O.M31 en 
ambas comparaciones) . 
Adembs de 10s eventos de parasitism~ que pudieron ser asignados a un determinado 
dia del ciclo de nidificacidn del hospedador (n=120, Figura 4.3), hubo otros 244 
para 10s cuales s610 pudo saberse si ocumeron en el nido cuando 6ste era activo o 
inactive. 
Del total de 10s 364 eventos de parasitismo, s610 9 ocurrieron durante la 
construccicin en nidos no ocupados (n=3 nidos) y 20 en nidos luego de que Cstos 
fueran abandonados o predados (n=10 nidos). 
4.3.4. Ndmro minimo de hembras que parasitan un nido. 
Sesenta nidos con parasitismo mtiltiple fueron observados diariamente sin 
intermpci6n durante la puesta e incubacicin temprana. En 35 nidos (58.3 % ) hub0 
evidencias de parasitismo por parte de miis de una hembra; es decir recibieron mbs 
de un huevo parbsito por dia ylo fueron parasitados con huevos de morfos de 
coloraci6n distintos. Veintiocho nidos fueron parasitados por a1 menos 2 hembras; 6 
por a1 menos 3 y 1 por a1 menos 4. 
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Figura 4.3: Frecuencia de eventos de parasitismo (n=120) en las distintas etapas del ciclo de 
nidificaci6n del hospedador. El dia 0 corresponde a1 lnicio de la puesta. El dia 4 (grisado) 
correlaciona con la puesta del qulnto huevo en puestas de 5 y con el primer dia de puesta completa 
en puestas de 4 huevos. Se estima que la incubaci6n se inicia con la puesta del antefiltlmo huevo; 
segdn el tamaiio de puesta corresponderia con 10s dias 2 y 3. 
4.3.5 Ubicacibn temporal del comportamiento de picadura o remocibn de huevos. 
Se pudo determinar la fecha exacta de la picadura o remoci6n de huevos en 17 nidos; 
3 de 10s cuales fueron parasitados mls de una vez durante un 6nico dia (parasitismo 
mfiltiple simultiineo). Asumiendo que las hembras que pican son las mismas que 
parasitan (Sealy 1992), el 76.8 % de las picaduras o remociones ocurrieron en el 
intervalo comprendido entre el dia anterior y posterior a1 evento de parasitismo 
(Figura 4.4). 
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Figura 4.4: Ubicaci6n temporal del comportamiento de remoci6n o picadurn de huevos con respecto 
a1 evento de parasitismo. Se grafica la proporci6n del total de remociones o picaduras de huevos en 
funcidn del intervalo de tiempo en dias con respecto a la aparici6n del huevo parrisito en el nido. 
Intenalos de tiempo negatives corresponden a casos en que la remocidn precedid al evento de 
parasitismo y el interval0 0 a grdidas detectadas el mismo dia en que aparecici el huevo parkito. Se 
grafica la informaci6n de 17 nidos obsenados diariamente al menos desde un dia antes de ser 
parasitados donde hub0 picadura o Nrdida de huevos (14 con parasitismo simple y 3 con 
parasitismo mdltiple simultfineo, n=23 eventos de parasitismo). 
Dado que la mayor parte de las picaduras ylo remociones ocurren dentro del 
intervalo un dia antes y un dia despu6 al evento de parasitismo, para no subestimar 
la frecuencia de la asociaci6n del comportamiento de picadura ylo remoci6n de 
huevos con el de la puesta del huevo parhito, 10s nidos deben de haber sido 
observados diariamente a1 menos durante ese periodo. La frecuencia de picadura de 
huevos se estimci utilizando todos 10s nidos con parasitismo simple localizados a1 
menos un dia antes de que fueran parasitados y que no fueron predados hasta 1-2 
dias despuQ de ser parasitados. Los nidos con parasitismo miiltiple fueron incluidos 
s610 si fueron localizados a1 menos un dia antes del primer evento de parasitismo y 
no fueron predados hasta 1-2 dias desputs del dltimo. Todas las picaduras o 
desapariciones de huevos se atribuyeron a 10s pariisitos si ocurrieron dentro de ese 
periodo. 
Con este criterio, en nidos con parasitismo simple se picaron o perdieron 0.83+0.21 
huevos del hospedador frente a 10s 1.55k0.18 en nidos con parasitismo mdltiple 
(Test de Mann-Whitney, P=0.01, n=23 y n=36 respectivamente). Sin embargo, si 
se relativizan las ptrdidas de huevos del hospedador a1 nlimero de eventos de 
parasitismo ocumdos, las diferencias dejan de ser significativas (ptrdidasltotal de 
huevos parisitos: 0.834.21 vs. 0.604.07, P=0.75). 
En el 58 % (21136) de 10s nidos con parasitismo mdltiple, se detect6 la pkrdida de 
huevos del padsito. Tambitn se verific6 la pgrdida de huevos parisitos en el 13 % 
(3123) de 10s nidos con parasitismo simple. Las ptrdidas de huevos del pariisito en 
nidos con parasitismo simple fueron menores que las que ocumeron en nidos con 
parasitismo miiltiple (0.13M.07 huevos vs. 0.78k0.14 huevos, Test de Mann- 
Whitney, P=0.0007). Estas diferencias se mantienen adn si se controla por nlimero 
de eventos de parasitismo (ptrdidasltotal de huevos pariisitos: 0.13k0.07 vs 
0.28-1-0.04, P=0.007). 
Si se consideran las ptrdidas de huevos de ambas especies, por evento de 
parasitismo se pierde aproximadarnente un huevo sin que existan diferencias entre 
nidos con parasitismo simple o mdltiple (ptrdidasltotal de huevos pariisitos: 
0.957+-0.25 vs. 0.86k0.09, P=0.3). 
Para analizar si el tordo renegrido picaba diferencialmente huevos del hospedador o 
del pariisito cuando se le presentaba la opci6n de elegir, se analiz6 la picadura ylo 
remoci6n de huevos en nidos donde, a1 momento de realizar ese comportamiento, 
estaban presentes huevos de las dos especies. En 54 ocasiones la hembra de tordo 
pic6 ylo removi6 huevos en nidos donde habia huevos pariisitos y del hospedador. 
Las frecuencias de picadura o remoci6n de huevos fueron mayores para 10s huevos 
del hospedador que para 10s huevos del parhito. Se picaron o removieron el 3 1.3 % 
(46/ 147) de 10s huevos del hospedador frente a1 12.6 % (141 1 1 1) de 10s huevos del 
pariisito (Test exacto de Fisher, P=0.0003). Si se excluye del anilisis 10s casos de 
remociones, la hembra de tordo pudo elegir en 28 instancias. Fueron picados 24167 
huevos del hospedador frente a 10s 4/54 huevos pariisitos (Test exacto de Fisher, 
P=0.004). Se realiz6 una dnica observaci6n de visita a nidos de una hernbra parhita 
que fue seguida de picadura de huevos. Ese nido contenia 2 huevos de tordo 
renegrido y 1 de pecho amarillo y result6 daiiado el linico huevo de pecho amarillo. 
4.3.6 Periodos de incubacibn y desarrollo de 10s pichones de ambas especies. 
En base a 10s criterios enunciados en la secci6n 4.2.6, el periodo de incubaci6n de 
10s huevos del hospedador fue de 14.09a.17 dias (rango 13-15, n=10) y el de 10s 
huevos pariisitos fue de 1 1 .95a.  18 dias (rango 10- 13, n=20, figura 4.6 a). 
A1 nacer, 10s pichones del hospedador pesaron 4.3k0.08 g (n=81), alcanzando la 
m6xima tasa de incremento en peso entre 10s dias 5 y 6 (to = 5.23). El peso 
promedio a1 abandonar el nido (dias 1 1- 14), fue de 49a .62  g (1157, rango 40-58 
g, Figura 4.5). 
Los pichones pariisitos nacieron con menor peso (3.90.07 g, n=50) y alcanzaron la 
maxima tasa de incremento en peso entre 10s dias 4 y 5 (to = 4.29). El peso 
promedio a1 momento de abandonar el nido (dias 10-13 luego de la eclosi6n), fue de 
41.3k0.62 g (n=39, rango 34.5-48 g, Figura 4.5). 
Si se comparan las tasas de incremento promedio en peso (K) de 10s pichones del 
pariisito y del hospedador, 10s pichones del parhito alcanzaron mis r6pidamente su 
propia asintota que 10s del hospedador (K= 0.524 vs. K= 0.440 respectivamente, 
prueba de t para comparar pendientes de regresibn, t22 = 4.2 p<O.OOl, Figura 4.7). 
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Figura 4.5: Desarrollo en peso de 10s pichones del hospedador (no inicial =87) y del parhito (no 
inicial=50) durante el periodo en el que permanecen en el nido (medias +DS). 
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Figura 4.6: Parte superior. Distribution de frecuencias de 10s periodos de incubacibn de 10s huevos 
del par&ito (n=30) y del hospedador tn=lO). 
Parte inferior: inten.alo entie la eclosion &I pnmer pich6n del hospedador y el del pich6n par&ito. 
Los datos corresponden a 10s nidos con parasitism0 simple donde eclosionaron ambas especies 
(n=36). El interval0 0 corresponde a la eclosi6n s i m u l ~ e a  de 10s pichones del padsito y del 
hospedador, mientras que valores negativos y positivos a casos en que el parkito eclosiono antes o 
desputs respectivarnente. 
La hembra de tordo parasit6 preferentemente entre la puesta del lo y 3" huevo del 
hospedador, antes de que Cste inicie la incubaci6n (Figura 4.3). Como el period0 de 
incubaci6n de 10s huevos del pecho amarillo es en promedio 2 dias m5s largo que el 
del pahsito, en un 78 % de 10s nidos el pich6n parisito eclosion6 1 6 2 dias antes 
que el primer pich6n del hospedador (Figura 4.6 b). Como resultado de ello, el 
crecimiento en peso dentro del nido del pich6n parisito estuvo 1 6 2 dias adelantado. 
En consecuencia, el pich6n de tordo fue el de mayor tamailo corporal dentro del nido 
y s61o fue superado por 10s pichones de pecho amarillo cuando ya habia alcanzado 
su propia asintota en peso (Figura 4.8). El efecto del mayor grado de desarrollo 
dentro del nido determinaria que el pich6n de tordo resulte favorecido en la 
competencia interespecifica. Este efecto se pone claramente de manifiesto cuando se 
analiza la competencia en nidadas rnixtas no predadas, es decir nidadas parasitadas 
donde eclosionaron ambas especies. El Cxito para cada especie medido como 
proporci6n de 10s pichones nacidos que llegan a abandonar el nido, fue 
significativamente menor para el hospedador que para el parisito 
(volantones/pichones eclosionados; hospedador: 0.73k0.06, parisito: 0.95k0.03, 
test pareado de 10s signos, Pd.002 n=36, Figura 4.9). 
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Figura 4.7: Transformation 11neal de las cunas de peso del hospedador y del parzkito. Se utiliz6 la 
metodologia propuesta por Rcklef (1%7) con aproximacion a funciones logisticas con asintotas de 
53.7 y 43.8 g respectivamente. La tasa promedio de crecimiento del p d i t o  fue significati~amente 
mayor que la del hospedador (test de t para comparacion de pendientes de regresion, Pd.001) 
No se observ6 diferencias en la mortalidad de pichones de pecho amarillo entre 
nidos no parasitados donde eclosionaron 2 6 mbs pichones, y nidos parasitados en 
10s que eclosionaron a1 menos un pich6n del hospedador y un pichdn parbsito (8119 
vs. 18/37, Chi-cuadrado de homogeneidad, P=0.85). 
A diferencia de lo observado para 10s pichones del hospedador, la mortalidad en 
perjuicio de 10s pichones del p d s i t o  fue mucho menor. Del total 28 nidos donde 
eclosiond un dnico huevo de tordo renegrido y alglin huevo de pecho amarillo, s6l0 
en uno de esos nidos hub0 reducci6n de nidada en perjuicio del pich6n pariisito. 
Este nido fue atipico, ya que el pichdn de tordo nacid 2 dias mbs tarde que el primer 
pich6n del hospedador. En total nacieron 5 pichones del hospedador y s61o 2 
abandonaron el nido. Si bien el nido fue localizado con la puesta completa, la 
eclosidn tardia del pich6n de tordo indicaria que el huevo pariisito fue puesto ya 
avanzada la incubaci6n. 
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Figura 4.8: Cumas de crecimiento de 10s pichones del parcis~to y del hospedador para el caso en que 
estos dltimos eclosionen 1 (de izquierda a derecha, primera cuwa del hospedador) 6 3 dias (segunda 
cun-a del hospedador) despues que el pichdn parAsito (78% de 10s casos). En esta situaci611, el 
pich6n par&ito posee mayor tamaiio corporal que el pichon del hospedador durante casi todo el 
period0 en el nido. S610 es superado en tamaiio por el p1ch6n del hospedador cuando ?a alcanz6 su 
peso asintcitlco. 
La mortalidad de 10s pichones de tordo renegrido fue mayor cuando eclosionaron 
mis de un pich6n parisito. El porcentaje sigue siendo bajo, ya que s610 se verific6 
en 3/19 nidos. Dos de esos nidos produjeron exclusivamente pichones volantones 
del parhito habiendo eclosionado 4 pichones de tordo renegrido, por lo que la causa 
de la mortalidad fue claramente la competencia entre parhitos y no con 10s pichones 
del hospedador. En el nido restante, nacieron 3 tordos y 2 pecho amarillos, per0 
s610 abandonaron el nido un pich6n pariisito y uno del hospedador. 
No se detect6 efecto del parasitismo mdltiple sobre el Cxito del tordo renegrido en 
nidos del pecho arnarillo, afin con niveles altos de parasitismo. Tanto el efecto de la 
mayor ruptura de huevos pariisitos como el efecto de la competencia de 10s pichones 
parasites entre si, no llegan a afectar la proporci6n de 10s huevos de tordo renegrido 
que producen pichones volantones (Figura 4.10). El efecto del aumento de la 
proporci6n de huevos pargsitos picados con niveles de parasitismo crecientes (ver 
secci6n 4.3.3, es probablemente marginal ya que no se manifiesta como un 
descenso del Cxito reproductivo. El Cxito reproductivo del parhito medido como 
pichones volantones producidos en funcidn del ndmero maxim0 de huevos 
parhitos, no vari6 significativamente. La productividad de 10s nidos con 
parasitismo simple no difiri6 de la de 10s nidos que recibieron 2 y entre 3-5 huevos 
parisitos (volantcin/huevos parhitos: 0.67d.09 n=24 con un huevo; 0.50c0.12 
n=10 con 2 huevos; 0.60c0.08 n=17 con 3-5 huevos respectivamente, Kruskal- 
Wallis P=0.32). Este efecto no fue el resultado de un sesgo product0 de que muchos 
nidos parasitados exitosos fueran localizados ya iniciada la incubaci6n luego de que 
algunos eventos de parasitismo y pCrdida de huevos parisitos pudieran ser 
detectados. Si se restringe el anslisis a la submuestra de nidos seguidos desde la 
construccidn o puesta, la tendencia se mantiene. Con parasitismo simple, el cociente 
volant6nihuevo parhito es de 0.6k0.13 y con parasitismo mdltiple 0.49k0.12 
(n=15 y n=l 1 respectivamente, Test de Mann-Whitney P= 0.5). 
Aunque el efecto de la competencia de pichones parisitos entre si es de mayor peso 
que la competencia con pichones del hospedador, en promedio no lleg6 a afectar la 
supervivencia de 10s pichones parisitos. El Cxito de 10s pichones parhitos medido 
como proporci6n de pichones nacidos que abandonan el nido no vari6 con la 
presencia de 1, 2 y hasta 4 pichones par6sitos (volantones/pichones nacidos: 
0.96+0.04, 0.87c0.01 y 0.84+0.08 respectivamente; Test de Kruskal-Wallis 
P=O. 12 Fi gura 4.1 1 1. 
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Figura 4.9: Exito en el nido medido como proporci6n de 10s pichones eclosionados que llegaron a 
volantones para hospedador y parhito en nidos no predados donde eclosionaron ambas especies 
(n=36). Se grafican las medias i ES. En 15 nidos s610 murieron pichones del hospedador, en 3 
nidos murieron pichones de ambas especies y en 19 nidos todos 10s pichones eclosionados 
sobrevivieron. El Csito del p d i t o  fue significativamente mayor que el del hospedador (test pareado 
de 10s signos, P=0.0023). 
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Figura 4.10. Ndmero de huevos que permanecieron durante toda la incubaci6n ((Hue~os (E)), 
pichones nacidos y volantones de iordo renegrido producidos en funci6n de niveles crecientes de 
parasitism0 en nidos exltosos localizados antes de la eclosi6n de 10s pichones. Se grafican las 
medias (barras) con sus respecti\.os ES. Los nidos agrupados en la categoria 3-5 huevos Wsi tos  
recibieron 3.41a.19 huevos. El tamaiio de muestra fue de 26 nidos con parasitlaxno simple, 10 
pansitados con 2 huevos y 17 parasitados con 3-5 huevos. 
1 2 3-4 
Pichones del par5sito 
Figura 4.11: Efecto de la presencia de otros pichones padsitos en el nido en la proporci6n de 10s 
que llegan a volantones. El exito de 10s pichones parsisitos se mide como proporci6n del total 8 
nacidos que abandonan el nido en nidadas donde habian nacido 1 (n=24), '2 (n=8) y 3-4 (n=9) 
pichones parsisitos. Las barn indican las medias y las lineas sobre las banas 10s respecti~os errores 
estfindard. Todas las nidadas son igualmente esitosas (Kruskal-Wallis, P=O. 13). 
La frecuencia de huevos blancos del 6 %, es semejante a1 4.9 % encontrado por 
Fraga en nidos de Calandria (Mimus saruminus) en 6reas donde esta especie rechaza 
huevos pahsitos del morfo blanco Fraga 1985, Mason 1986a). Los experimentos de 
parasitismo artificial mostraron que el hospedador rechaza 10s huevos pariisitos 
blancos a menos de 24 hs. de la introduccicin (6.3.1 a), por lo que la baja frecuencia 
de.huevos pahsitos del morfo blanco podria ser el resultado de dos efectos. Por un 
lado, las hembras de tordo renegrido que ponen huevos blancos no discriminarian 
en cuanto a si parasitan hospedadores que rechazan o no dicho morfo y por lo tanto, 
el propio comportamiento de rechazo del hospedador seria responsable de esa baja 
frecuencia. Por otro lado, la seleccicin natural podria de haber actuado sobre las 
hembras que ponen huevos blancos y Cstas adaptativamente evitarian parasitar a 10s 
hospedadores que discriminan (Friedmann et a1 1977). En ese dltimo caso, la 
frecuencia de parasitismo con huevos blancos observada en nidos de hospedadores 
que discriminan seria semejante en nidos parasitados cuando activo o inactivos y 
seria menor que la registrada en nidos de especies que no rechazan huevos del 
parisito. S610 el 3.5 % (151418) de 10s huevos pardsitos puestos en nidos activos 
fueron del morfo blanco frente a1 24 % (7129) de 10s puestos en nidos abandonados 
(Test Exacto de Fisher P=0.002). La frecuencia del 24 % de huevos blancos en 
nidos abandonados es semejante a1 20.4 % registrado en noviembre-diciembre de 
1994 en la misma drea en nidos del varillero de ala amarilla Agelaius thilius, una 
especie que acepta huevos pariisitos de ambos morfos de coloraci6n (Massoni & 
Reboreda 1995). Estos resultados apoyan la hip6tesis de que el comportamiento de 
rechazo diferencial hacialos huevos pariisitos blancos sen'a el linico responsable de 
la baja frecuencia observada de parasitismo con dicho morfo. 
4.4.1. Oferta de nidos de pecho anzarillo en puesta y eventos de parasitismo. 
Aparentemente, el patr6n obtenido indicm'a que las hembras de tordo renegrido, si 
bien responden a la oferta de nidos en puesta cuando la densidad es baja, no logran ' 
un seguimiento exacto cuando la densidad es muy alta, por lo que el ntlmero de 
eventos de parasitismo llega a una asintota. No puede saberse cuiintas hembras 
parisitas fueron las responsables de 10s eventos de parasitismo observados ni si su 
niimero se mantuvo constante. En el tordo cabeza marr6n M. ater, se encontr6 
frecuentemente una relaci6n negativa entre oferta de nidos en puesta y eventos de 
parasitismo. Esta relaci6n puede ser el resultado de dos fen6menos. Por un lado, en 
muchos casos el pico de la temporada reproductiva del hospedador esti adelantado 
con respecto a la del tordo, por lo que la mayor parte de 10s eventos de parasitismo 
ocurren cuando la oferta de nidos en puesta estd .disminuyendo (Finch 1983, 
Zirnmerman 1983, Marvin & Cruz 1989). Por otra parte, puede existir un efecto de 
diluci6n o mayor eficiencia en la defensa del nido cuando hay una mayor cantidad de 
individuos nidificando simultineamente (Clark & Robertson 1979, Freeman et al 
1990). Existen ademiis, trabajos que no registran ninguna relaci6n (Arcese et a1 
1992) y que registran una relaci6n positiva (Petit 1991) o en 10s que a1 menos, el 
pico de eventos de parasitismo coincide con el pic0 de oferta de nidos del 
hospedador (Ortega & Cruz 1991). 
4.4.2 Distribucibn de 10s huevos de tordo renegrido en nidos ak pecho amarillo. 
Dado que, aparentemente las hembras de tordo renegrido que ponen huevos blancos 
no evitan parasitar a1 pecho amarillo, existe un cierto ntlmero de eventos de 
parasitismo con ese morfo de coloraci6n de huevo que muy probablemente no han 
sido detectados debido a1 riipido comportamiento de rechazo por parte del 
hospedador. Si la frecuencia de parasitismo con huevos blancos en nidos de pecho 
amarillo activos es la misma que la observada en nidos inactivos, aproximadamente 
un 20 % de eventos de parasitismo con el morfo blanco no pudieron ser detectados. 
Este hecho podria explicar que adn cuando las hembras parasitaran a1 azar, el 
ndmero de nidos no parasitados observados sea mayor que el que predice la 
distribucidn de Poisson. Sin embargo, en ningiin caso la no deteccidn de un cierto 
niimero de eventos de parasitismo produciria el patr6n observado de mayor 
frecuencia de nidos altamente parasitados. Este resultado indicaria que existen 
algunos nidos que ya sea por ser mBs facilmente detectables o menos defendidos, 
acumulan un mayor ndmero de eventos de parasitismo de 10s que se predice por azar 
(Figura 4.2). Este patrdn se repiti6 en el Brea cuando el tordo renegrido parasit6 a1 
varillero comcn Agelaius ruJcapillus donde tambitn hub0 un mayor ncmero de 
nidos altamente parasitados (Lyon intdito). Este fendmeno podria tambitn resultar 
de que una misma hembra parasitara repetidas veces el mismo nido o a que en 
algunos casos, la hembras de tordo renegrido buscan nidos en ,mpos (Wiley 1988). 
En ese sentido, en el Brea de estudio se observ6 que las hembras buscaban nidos 
solas, seguidas por el macho o incluso a varias parejas buscando nidos 
sirnultiineamente. El tordo cabeza marr6n M. ater, parasitan'a completamente a1 azar 
en Agelaius phoenicius (Orians et a1 1989); mientras que evitaria 10s nidos 
previamente parasi tados de Melospi~a melodia (Smith & Arcese 1994). Sin 
embargo, el dltimo estudio fue realizado en una isla de 6 ha. en la que habitualmente 
no hub0 mds de 2 hembras pardsitas durante la misma temporada reproductiva. En 
este estudio, el parasitismo promedio fue del23 % y el parasitismo mriltiple fue s610 
del5 %; por lo que no puede descartarse que el patr6n de parasitismo obtenido sea el 
resultado de la baja densidad de hembras pariisitas. 
4.4.3 Parasitismo s e g ~ n  el estadfo del nido. 
Los resultados obtenidos en este estudio muestran que en el 80 % de 10s casos, la 
hembra del par5sito sincroniza su puesta con la del hospedador. La baja frecuencia 
observada de parasitismo en nidos durante la construcci6n tambiCn estaria indicando 
una selectividad por parte de la hembra de tordo renegrido. Esta baja frecuencia no 
es debida un esfuerzo de muestreo incompleto. Nidos posteriormente parasitados 
fueron observados 3 (n=15), 4 (n=6) y hasta 5 (n=4) dias antes del inicio de la 
puesta del hospedador, sin que se haya detectado ninglin evento de parasitismo en 
ese periodo. El hecho de que existan muy pocos eventos de parasitismo en nidos 
inactivos (4.3.3) o incluso, en nidos activos durante la construcci6n (4.4), indicaria 
que existe alglin tipo de monitoreo de 10s nidos antes de parasitar, o que a1 menos, la 
deteccidn de un nido con huevos seria un estimulo mds importante para inducir el 
parasitismo que la presencia del nido sdo. El parasitismo durante la puesta, coincide 
con el period0 de mayor desatencidn a1 nido por parte de 10s pecho amarillo (ver 
6.3.3), por lo que la sincronizacidn no necesariamente se debe a un conocimiento 
exacto del estadio de nidificacidn en que se halla ese nido, sino que podria ser el 
resultado de parasitar todo nido que muestre indicios de actividad y tenga huevos. 
En ese caso, el hecho de que hubiera pocos eventos de parasitismo durante la 
incubaci6n sen'a el resultado de que en ese momento, la atencidn del nido por parte 
de 10s pecho amarillo aumenta lo que dificulta el acceso de la hembra pargsita a1 
nido. Sin embargo, la proporcidn de 10s eventos de parasitismo que ocurren durante 
toda la incubaci6n (Figura 4.3), es aparentemente menor de lo que predeciria la 
relaci6n entre 10s distintos niveles de atencidn a1 nido durante la puesta e incubacidn 
(Figura 6.7). Los resultados obtenidos contrastan con lo observado por otros 
autores que describen a1 tordo renegrido como un parhito de cria que "malgasta sus 
huevos" por la alta frecuencia de eventos de parasitismo en nidos abandonados o por 
la mala sincronizacidn con el hospedador (Hudson 1874, 1920, Friedmann 1929, 
Hoy & Otow 1964). En el tordo cabeza marrdn M. ater, 10s eventos de parasitismo 
ma1 sincronizados con la puesta del hospedador vm'an segdn la especie estudiada. 
Sealy (1992) registra un 40 % de eventos de parasitismo tempranos (antes de que la 
hembra de Dendroicapetechia inicie su propia puesta) y aproximadamente 213 de 
esos huevos son rechazados. Un estudio en Vireo solitarius registra alrededor de un 
5% de eventos de parasitismo en nidos donde ya habian eclosionado 10s pichones 
(Marvin & Cruz 1989). Los eventos de parasitismo registrados en nidos inactivos en 
tanto, oscilan entre el 3 % en nidos de Pipiloalberti (Finch 1983) y el 21.5% en 
nidos de Agelaiusphoenicius (Freeman et a l  1990). El tordo pic0 corto M. 
rufoaxillaris, especie que parasita casi exclusivamente a1 tordo mtisico M. badius 
tampoco sincroniza su puesta con la del hospedador. En el tordo m6sic0, la 
' 
construccidn del nido no es un buen predictor del inicio de la puesta (Fraga 1986). 
Este comportamiento ha sido considerado como una estrategia de defensa frente a1 
parasitismo (Mason 1980). En el tordo pico corto entre el 14.3 % (Fraga 1986) y el 
87 % (Mason 1980) de 10s eventos de parasitismo ocurren antes de que el tordo 
miisico inicie su puesta y estos huevos son 10s dnicos rechazados. Fraga (1986) 
reporta un 9 % de eventos de parasitismo luego de la eclosidn de 10s pichones. En el 
mismo estudio, Fraga (1986) encuentra que el tordo renegrido parasit6 
prematuramente en el 18.2 % (211 1) de 10s casos y nunca en el estadio de pichones. 
4.4.4. Nu'rnero minimo de hembras que purasitan un nido. 
Mediante el seguimiento diario de 10s nidos, se estimd que un 60 % de 10s nidos con 
parasitismo miiltiple habian sido parasitados por a1 menos dos hembras. Este 
resultado indica que no existe una exclusi6n eficiente de las hembras parhsitas hacia 
otras hembras. Esta estimacibn es conservativa, ya que no se intent6 asignar a 10s 
huevos del morfo manchado a distintas hembras en base a las diferencias en la 
coloraci6n y el patr6n de manchas. Esta iiltima tecnica ha sido utilizada en otros 
estudios (Friedmann 1929, Soler 1990, Lyon inCdito), per0 es altarnente subjetiva. 
El iinico trabajo que ha comparado el patr6n de coloracidn de 10s huevos de una 
misma hembra realizado en el tordo cabeza marrbn, no demuestra que sea posible 
asignar 10s huevos sin error si no se conoce previamente a cuhtas hembras distintas 
corresponden esos huevos (Dufty 1983). Si bien las hembras del tordo cabeza 
marr6n son aparentemente temtoriales (Friedmann 1929, Dufty 1982 b, Darley 
1983, Smith & Arcese 1994), un estudio en base a electroforesis de proteinas de sus 
huevos muestra que en casos de parasitismo miiltiple, 10s huevos pueden pertenecer 
a hembras distintas (Fleisher 1985). 
4.4.5 Comportumiento de picaduru ylo rernocibn de huevos. 
Si las hembras que parasitan un nido son las rnismas que pican huevos en ese nido, 
para asegurarse de no picar sus propios huevos, el comportamiento de picadura 
deberia preceder o ser simultdneo con el de parasitar. S61o un 64.5 % de 10s 
eventos, las picaduras preceden a1 parasitismo. En el otro 35.5 % de 10s casos, la 
hembra se amesgaria a picar su propio huevo. En el tordo cabeza marr6n M. ater, 
entre el 12.5 % y el 33.3 % de las picaduras suceden antes del evento de parasitismo 
y aproximadamente un 33.3 % ocurren despuQ (Sealy 1992). 
Frente a la opci6n de picar huevos del hospedador o huevos parAsitos, las hembras 
de tordo renegrido destruyen miis huevos del hospedador (4.3.5). Este 
comportamiento s610 seria adaptativo cuando todos los huevos pariisitos del nido 
pertenecieran a la misma hembra. El hecho de que pique miis huevos del hospedador 
que del parhito, podria deberse a que existe un reconocimiento de sus huevos. Ese 
reconocimiento podria de haber sido el resultado de la seleccidn para minirnizar la 
picadura de huevos propios cuando 10s eventos de picadura fueran posteriores a 10s 
de parasitismo. Sin embargo, 10s huevos de tordo renegrido del morfo manchado y 
10s de pecho amarillo son semejantes entre si (Figuras 2.3, 2.6) y ni siquiera el 
propio hospedador es capaz de discriminar entre ambos (Figura 6.3). No seria 
esperable por lo tanto, que el pariisito que pr5cticamente no estii en contact0 con sus 
huevos y ni siquiera tiene oportunidad de verlos todos juntos, desarrollara un nivel 
de discriminaci6n m6s fino que sus hospedadores (Brooker & Brooker 1990). La 
aparente selecci6n podria ser pasiva y ser simplemente el reflejo de las distintas 
resistencias de los huevos de cada especie. Los huevos del tordo renegrido son de 
ciiscara miis gruesa (Schonwetter 1984) y rnis redondos que 10s huevos de pecho 
amarillo (largolancho: 1 -25H.005 n=121 vs. 1.36k0.004 n=302 respectivamente, 
prueba de t, P<0.001) lo que podria conferirles mayor resistencia a la ruptura 
(Picman 1989). Si las diferencias entre las tasas de picadura de huevos de tordo 
renegrido y pecho amarillo surgieran del reconocimiento de 10s propios huevos, 
seria de esperar que la estrategia de picadura se modificara en 10s nidos con 
evidencias de parasitismo por parte de rnis de una hembra. Cuando miis de una 
hembra estii parasitando un nido, seria adaptativo picar otros huevos parisitos ya 
que otros pichones de tordo renegrido pueden en ciertas circunstancias, ser 
competidores m5s fuertes que 10s pichones de pecho amarillo (4.3.6). La tendencia a 
picar rnis huevos del hospedador se mantiene cuando se analiza el comportarniento 
de picadura o remoci6n de huevos en nidos claramente parasitados por mis de una 
hembra (ej: con huevos de varios morfos o que recibieron rnis de un huevo parrisito 
por dia). En esos nidos se removieron o picaron 20144 huevos de pecho amarillo y 
4/45 huevos del tordo renegrido (Test exacto de Fisher P<0.001). 
La picadura de huevos parhitos en nidos con parasitismo simple s610 se explicaria 
como un comportarniento adaptativo cuando involucrara a una hembra distinta de la 
que parasit6. Dado que se estima que un 20 % de 10s eventos de parasitismo con el 
morfo blanco no fueron detectados, algunas picaduras podrian estar asociadas a 
dichos eventos. Por otra parte, Hudson (1874) afirma que en el tordo renegrido la 
picadura de huevos podria involucrar tarnbitn a 10s machos y otros autores registran 
que se continuana luego de finalizada la estaci6n reproductiva (Friedmam 1963, 
Hoy & Otow 1964). De ser asi, los eventos de parasitismo y picadura no estarian 
siempre asociados pudiendo existir picadura de huevos sin parasitismo posterior. En 
el estudio del efecto del parasitismo del tordo renegrido sobre el varillero de ala 
arnarilla (Agelaius thilius) realizado en la misma irea, un 30.2 % de 10s nidos 
presentaron picadura de huevos sin haber sido parasitados (Massoni & Reboreda 
1995). Dado que esta especie acepta todos 10s huevos parisitos independientemente 
de su coloraci6n (Massoni & Reboreda 1995), puede asegurarse que esas picaduras 
nunca estuvieron asociadas con eventos de parasitismo. 
Una vez lograda una buena sincronizaci6n de la puesta con la hembra de pecho 
amarillo, la ruptura de huevos no seria necesaria para reducir la competencia con 10s 
pichones del hospedador. Se ha propuesto que la estrategia de remoci6n de huevos 
por parte del parisito podria mejorar la eficiencia de la incubaci6n de sus huevos 
(Rothstein 1990 , Lerkelund et a1 1993). Sin embargo, 10s huevos de tordo 
renegrido en nidos de pecho amarillo que alcanzaron puestas finales combinadas 
(hospedador y pariisito) de hasta 5 huevos a1 momento de la eclosibn, es decir donde 
hub0 remocibn, no presentaron diferencias en la eficiencia de eclosi6n con aquellos 
puestos en nidos con puestas finales de 6- 10 huevos (Pichones/huevos finales, Test 
de Mann-Whitnney 0.79k.06 n=42 y 0.82k.05 n=29 respectivamente, P=0.41). 
Aparentemente, en nidos de pecho amarillo, el que paga 10s costos de las puestas 
finales numerosas es el propio hospedador. Aiin cuando la puesta combinada de 
huevos de hospedador y parisito era de 7-10 huevos, el menor period0 de 
incubaci6n de 10s huevos de tordo determin6 que tstos fueran incubados miis 
eficientemente que 10s huevos del hospedador (comparaci6n de 10s cocientes 
pichones/huevos de cada especie, test pareado de Wilcoxon n=ll ,  P=0.038). 
Sealy (1992) registra dos instancias de remoci6n de huevos del tordo cabeza marr6n 
M. ater en nidos de Dendroicapetechiacon parasitismo simple. En ese estudio, s610 
el 10 % de 10s nidos estaba afectado por parasitismo m6ltiple: por lo que muy 
probablemente la remoci6n involucr6 a la rnisma hembra que parasit6. La remoci6n 
del propio huevo tambikn ha sido registrada en baja frecuencia en el carpintero 
Melunerpes formicivorus, una especie que no es parisita de cria pero que nidifica 
comunalmente. Varias hembras ponen huevos en el mismo nido, por lo que se 
genera competencia entre ellas para que sus huevos Sean incubados. En esta especie, 
las hembras remueven 10s huevos que hubiera en el nido hasta que comienzan a 
poner 10s propios, por lo que en general remueven huevos de otras hembras. Sin 
embargo, en un 9 % de 10s casos sacaron sus propios huevos (Koenig eta1 1995). 
4.4.6 Calidud de pecho marillo cowlo hospedador. 
Si se restringe el comportamiento del hospedador hacia 10s huevos pargsitos del 
morfo manchado, el pecho amarillo rechaza la mayoria de 10s huevos parisitos 
puestos antes de que comience su puesta mientras que acepta todos 10s puestos 
durante la puesta o incubaci6n (6.3.1 b, Figura 6.2). Dado que el period0 de 
incubaci6n del pariisito es en promedio 1-2 dias miis corto que el del hospedador, 
una hembra estaria parasitando un nido activo con pocas posibilidades de Cxito s610 
si lo hace antes de que el hospedador comience su puesta o despuks (miis de 2 dias) 
de iniciada la incubaci6n. S610 el 9.2 % de 10s eventos de parasitismo en nidos 
actives entrarian dentro de esa categoria (Figura 4.3). Sumando el 8 % de eventos 
de parasitismo en nidos inactivos, se estima que s610 el 16.4 % de 10s huevos 
pariisitos tuvieron poca probabilidad de Cxito en nidos de este hospedador. El 80% 
de 10s intervalos de eclosi6n de 1-2 dias entre 10s pichones del pariisito y del 
hospedador, es una medida indirecta que confirma el hecho de que en la misma 
proporci6n, el evento de parasitismo ocune antes de que el hospedador comience la 
incubaci6n. La mayor tasa de crecimiento relativo (K) del parhito con respecto a la 
del hospedador, puede estar actuando como una variable mis que lo beneficia en la 
competencia. Acn en 10s 2 casos en que hub0 nacimiento simulthneo parfisito- 
hospedador, o sea que ese huevo fue puesto 1-2 dias desputs de comenzada la 
incubacibn, el pich6n parbito fue criado exitosamente. La mayor tasa de crecirniento 
de 10s pichones parasites coincide con la regla general encontrada por Ricklef (1%8) 
segfin la cual especies de menor tamaiio corporal poseen mayores tasas de 
crecimiento relativo, por lo que no podria considerarse en principio como una 
adaptaci6n a1 parasitismo. 
Ciertas caracteristicas de la historia natural del hospedador como el tamaiio de 
puesta, cuhdo comienza la incubaci6n y la duraci6n de ese periodo, pueden acotar 
notablemente la probabilidad de que el parhito sea criado con Cxito. El turpial de 
agua Agelaius icterocephalus que habita el norte de SudamCrica, posee un peso 
comparable al del tordo renegrido y pone 3 huevos comenzando la incubacibn con el 
primero. Hospedador y parisito poseen el mismo periodo de incubacidn, por lo que 
para que el par8sito sea criado con Cxito, la hembra debe parasitar simultiheamente 
con el primer o segundo huevo del hospedador (Wiley & Wiley 1980). Los autores 
encuentran un muy bajo Cxito del tordo renegrido en esta especie y lo atribuyen a la 
poca sincronizacibn de la puesta y a la competencia entre pichones pdsito- 
hospedador. 
Cuando el hospedador es de mucho menor tamaiio que el tordo renegrido como 
sucede con el chingolo Zonotrichia capensis, el limitante para el parhito comienza a 
ser la cantidad de dimento que 10s padres pueden proveer al nido. Si bien en zonas 
de clima tropical y subtropical puede criar exitosamente 2 pichones parisitos por 
nido (Sick 1958. King 1973), en fireas de clima templado no cria m5s de uno (Fraga 
1978). Se generan entonces, situaciones de fuerte competencia entre pichones 
par5sitos en casos de parasitismo mliltiple. La sincronizaci6n de la puesta y el hecho 
de poseer un periodo de incubacibn m8s corto que el del hospedador no asegura que 
el pichdn pariisito sea criado con Cxito. Fraga (1985) encuentra que en nidos de 
calandria, Mimus saturninus,un hospedador de peso similar a1 del pecho amarillo, 
10s pichones de tordo renegrido nacen en promedio un dia antes que 10s pichones del 
hospedador. Sin embargo, la situaci6n en el nido para 10s parisitos es 
completamente distinta. En nidadas mixtas la probabilidad de llegar a volantones de 
10s pichones de tordo es menor que cuando fueron criados sin la presencia de 
pichones de calandria. Del total de 13 pichones que murieron por competencia en el 
nido, s610 1 era del hospedador. 
La alta calidad del pecho amarillo como hospedador podria deberse en gran parte, a 
caracten'sticas propias de su especie. El tarna5o de puesta de 4-5 huevos, su periodo 
de incubacidn 2 dias mayor que el del tordo y una tasa de crecimiento (K) menor, lo 
transfonnan en un hospedador muy apropiado. Ante esta situacibn, la hembra de 
tordo s6l0 necesitaria parasitar en la "ventana" de 6-7 dias (puesta + 2 dias de 
comenzada la incubaci6n) para que su huevo tenga una alta probabilidad de Cxito. 
Incluso, dos trabajos que dan informaci6n sobre el desarrollo en peso de la 
subespecie M. b. bonariensis (King 1973, Fraga 1978, 1985), reportan asintotas de 
32 g y cornentan que no observan aumento en peso para el par6sito despuCs del dia 
8. En nidos del pecho amarillo, 10s parisitos continlian creciendo hasta el dia 10-1 1 
y llegan a un peso en promedio 10 g mayor. S610 en el varillero de ala amarilla 
Agelaius thilius aunque con un ntirnero pequeiio de individuos, se obtuvieron 
asintotas semejantes (Massoni & Reboreda 1995) 
En nidos del pecho amarillo, el comportamiento mis importante que aseguraria el 
Cxito del tordo renegrido, es la sincronizaci6n de la puesta de la hembra par6sita con 
la hembra hospedadora y el rnenor periodo de incubacidn de sus huevos. Otras 
adaptaciones postuladas para este pariisito como la mayor dureza de la ciiscara de sus 
huevos y adaptaciones comportamentales de sus pichones, aparentan tener una 
importancia secundaria. En el capitulo siguiente se analiza cdmo afectan las distintas 
estrategias del tordo renegrido, el Cxito reproductivo de este hospedador. 
Capitulo 5 
Efecto del parasitismo de cria del tordo renegrido sobre el 
Cxito reproductivo del pecho amarillo. 
Los trabajos que analizan el impact0 del parasitismo de cria en distintas especies de 
aves registran en todos 10s casos, una disminucidn en el Cxito reproductivo del 
hospedador (revisiones de Payne 1977a, Rothstein 1990). El parasitismo de cria 
puede afectar el Cxito reproductivo del hospedador de varias fomas. La hembra 
parisita usualmente remueve o pica uno o miis huevos del hospedador en el nido que 
parasita (Brooker et a1 1988, Davies & Brooke 1988, Brooker & Brooker 1990, 
Sealy 1992). La presencia del huevo parisito puede reducir el Cxito de eclosidn de 
10s huevos que no fueron removidos (Friedmann 1963, Blankespoor et a1 1982, 
Soler 1990, Petit 199 1). Finalmente, 10s pichones partisitos en si pueden afectar 
severamente el h i t o  reproductivo del hospedador. El pichdn de la especie pariisita a1 
nacer puede expulsar a 10s huevos y pichones (i.e:.Cuculus, Cacornaris y 
Chrysococcys) o matar a 10s pichones del hospedador (i.e todos 10s Indicatoridae, el 
crespin Taperanaevia). En este caso, el Cxito reproductivo de un hospedador 
parasitado es nulo except0 que el huevo parhito no eclosione. A6n cuando el pichdn 
partisito conviva con 10s pichones y huevos del hospedador (i.e: Clamator, 
Anamospica, Vidua, Molothrus), el nacimiento del pichdn parisito puede afectar 
tanto la probabilidad de eclosicin de 10s pichones del hospedador (Walkinshaw 
1%1), como la supervivencia de esos pichones debido a la cornpetencia con el 
pichdn p d s i t o  por el cuidado parental (Post & Wiley 1977a, Marvin & Cruz 1989, 
Soler 1990). 
En el caso especifico de 10s tordos pariisitos del gCnero Molothrus, todos 10s 
estudios registran un menor nlimero de huevos del hospedador en nidadas 
parasitadas que en las sin parasitar (Friedmann 1929, Post & Wiley 1977 a, Scott 
1977, Fraga 1978, Zimmerman 1983, Fraga 1985, Wiley 1985, Carter 1986, Fraga 
1986, Marvin & Cruz 1989, Sealy 1992). En la mayoria de 10s casos, la reduccidn 
en el tamafio de la puesta se deberia a la picadura ylo remoci6n de alglin huevo del 
hospedador por parte de la hembra pariisita (Friedmann 1929, Finch 1983, Fraga 
1986, Sealy 1992). Esto implica una reduccibn en el tamaiio de puesta efectivo del 
hospedador desde el momento mismo en que Cste es parasitado. TambiCn se han 
registrado abolladuras de 10s huevos del hospedador debido probablemente a 
choques con 10s huevos del parhito. Los huevos de 10s tordos pariisitos tienen 
cascara m6s gruesa que 10s de otros IctCridos no par6sitos de tarnaiio similar (Spaw 
& Rohwer 1987, Rahn et a1 1988) y que 10s de sus hospedadores habitudes 
(Brooker & Brooker 1991). La ruptura de huevos puede producirse directamente 
durante la puesta de la hembra pariisita (Hosfuld 1957), per0 es mAs frecuente que 
ocurra a lo largo del period0 de incubaci6n del hospedador como consecuencia de 
10s golpes que se producen durante la rotaci6n de 10s huevos dentro del nido 
(Blankespoor et a1 1982, Weatherhead 199 1). 
Otra causa de reduccidn del Cxito reproductivo del hospedador es la disminucidn del 
6xito de eclosi6n de sus pichones debido a una menor eficiencia de incubacibn. El 
hospedador puede ser incapaz de incubar puestas miis numerosas (Petit 1991) o 
bien 10s pichones par6sitos nacen mucho antes que 10s del hospedador y Cste 
paulatinamente reemplaza el comportamiento de incubar por el de proveer alimento 
(Wilkinshaw 1%1). 
Finalmente, el pich6n pariisito puede perjudicar a 10s pichones del hospedador a1 
modificar las relaciones de competencia por alimento dentro del nido. El nacimiento 
del pich6n de tordo par6sito puede afectar seriamente la supervivencia de 10s 
pichones del hospedador (King 1973, Fraga 1978, Marvin & Cruz 1989). Este 
liltimo efecto depende en gran parte de las diferencias de tamaiio entre 10s pichones 
de las dos especies y de sus tasas de crecimiento en el nido. 
En este capitulo se analiza el efecto del parasitismo de cria del tordo renegrido sobre 
el Cxito reproductivo del pecho amarillo. Posteriormente, se identifica en quC etapa 
del evento de parasitismo (comportamiento de la hembra pariisita, presencia del 
huevo par6sito en el nido o nacimiento del pich6n parasite) se produce una 
disminuci6n del Cxito reproductivo en nidos del hospedador. 
5.2 Materiales y mCtodos. 
5.2.1 Efecto del parasitismo a nivel poblacional 
El mttodo usual de estimar el efecto del parasitismo sobre el hospedador consiste en 
comparar alglin indice de la productividad de la especie, en general el cociente entre 
el nlimero de pichones volantones producidos y el total de huevos puestos, en nidos 
no parasitados y parasitados. El impacto a nivel poblacional se estima como la 
diferencia entre esos cocientes multiplicado por la proporci6n de nidos parasitados 
(Payne 1977 a). Si el tamaiio de puesta del hospedador es mayor que 1, seria m5s 
correcto multiplicar el indice anterior por el tamaiio de puesta promedio; o en forma 
miis simple, comparar las productividades medidas en volant6nlnido multiplicadas 
por la proporci6n de nidos parasitados. Estos indices ~610 pueden usarse a nivel 
comparative. La hnica forma de hacer un aniilisis estadistico es comparando las 
productividades medidas como pichones volantones producidos sobre el total de 
huevos puestos. En este estudio, como consecuencia de la altisima frecuencia de 
desaparici6n de huevos del hospedador (ver secci6n 5.23), fue necesario realizar 
una correccidn sobre el total de huevos puestos en nidos localizados luego de 
iniciada la puesta. Se consider6 que tanto en 10s nidos parasitados como en 10s no 
parasitados que alcanzaron la incubacibn, el tamaiio de puesta fue de 4.5 huevos. 
Este valor corresponde a1 tamafio promedio de puesta del hospedador en nidos no 
parasitados seguidos desde la construcci6n. La correcci6n anterior no se aplic6 a 
nidos que fueron predados antes de completar la puesta. 
Para controlar por alglin posible efecto temporal durante la temporada reproductiva 
se clasificd a 10s nidos s e g h  su fecha de inicio en tres categorias (nidos iniciados en 
octubre, noviembre y diciembre) y se calcul6 el impacto a nivel poblacional y la 
productividad para cada period0 por separado. Las diferencias entre las 
productividades medidas como volant6n/huevo se analizaron mediante el Test exacto 
de Fisher (Daniel 1978). Todos 10s cilculos se hicieron excluyendo 10s nidos 
localizados luego de la eclosi6n de 10s pichones. 
5.2.2 Probabilidad de ahandono ?lo predacibn de los nidos. 
Uno de 10s costos que podria estar asociado a 10s altos niveles de parasitismo 
encontrados en este estudio, es la disminuci6n de la probabilidad de Cxito de 10s 
nidos, considerando como exitoso a todo nido que no es abandonado ni predado. En 
nidos con repetidos eventos de parasitismo (parasitismo mhltiple) en 10s que se 
produjo una gran pCrdida de huevos por efecto del parbsito, la puesta resultante 
puede reducirse a un tarnaiio final muy pequeiio. La remoci6n experimental de 
huevos hace que muchos Passeriformes abandonen sus nidos cuando la puesta final 
se reduce a unos pocos huevos (Davies & Brooke 1988, Sealy 1992). El mismo 
comportamiento podria observarse en el pecho amarillo y en ese caso, altos niveles 
de parasitismo aumentarian la probabilidad de abandono de 10s nidos. En el otro 
extremo, en aquellos casos en 10s que hub0 poca pCrdida de huevos, la sucesi6n de 
muchos eventos de parasitismo deterrninaria puestas finales muy numerosas que 
podrian ser abandonadas por imposibilidad de la hembra del hospedador de 
incubarlas. 
En el caso en que no exista efecto del nivel de parasitismo sobre la probabilidad de 
kxito del nido, la distribuci6n de frecuencias de huevos pariisitos en nidos exitosos 
no deben'a diferir de la observada en 10s nidos no exitosos. Asimismo, si no existe 
efecto del parasitismo sobre la probabilidad de abandono durante la incubacibn, la 
distribuci6n de huevos parbsitos en nidos abandonados no deben'a diferir de la de 
10s nidos donde se complet6 la misma. Las distribuciones de frecuencias de huevos 
parkitos en nidos exitosos y no exitosos asi como las en nidos abandonados y no 
abandonados, se analizaron mediante el test de Chi-cuadrado de independencia. 
El nacimiento de 10s pichones pariisitos, podria aumentar la detectabilidad de un 
nido irente a potenciales predadores. Algunos trabajos indican que 10s pichones del 
tordo renegrido y del tordo cabeza marr6n poseen un comportamiento de pedido 
mbs intenso (Gochfeld 1979, Briskie er a1 1994) que 10s pichones del hospedador, 
por lo que el nido seria mbs fiicilmente detectado por parte de predadores de nidos 
que utilizan claves sonoras para ubicarlos. Asirnismo, si la frecuencia de entregas de 
alimento por parte de 10s padres adoptivos es mayor como consecuencia de la 
presencia del pichbn parhsito, el nido seria mbs fbcilmente ubicado por aquellos 
predadores que usan las entregas de alimento como clave para ubicar el nido. Para . 
estudiar el efecto de la presencia del pichdn pah i to  sobre la predaci6n de 10s nidos 
es necesario corregir por la detectabilidad del nido. Los nidos que fueron 
parasitados pueden haber sido 10s mis expuestos y, por lo tanto, miis fbcilmente 
detectables tanto para las hembras parbsitas como para 10s predadores. Para 
controlar por dicho efecto, se trabaj6 linicamente con 10s nidos parasitados donde 
nacieron pichones. En esos nidos se cornpar6 la predacidn durante el estadio de 
pichones en funcidn de si habian nacido o no pichones parbsitos. La comparaci6n se 
realizb mediante un test exacto de Fisher. 
5.2.3 Pkrdida de huevos. 
Tanto en nidos parasitados como no parasitados, pueden existir perdidas de huevos 
durante la puesta e incubacibn. Cuando las pCrdidas ocurren en nidos parasitados y 
son precedidas por picaduras, puede asumirse que 6stas se deben a la accidn de la 
hembra del parrisito y son por lo tanto, efecto del parasitismo. En muchos casos sin 
embargo, alg6n huevo desaparece del nido entre dos revisiones sucesivas sin que se 
halla observado otra perturbaci6n. Estas perdidas podrian ser atribuidas tanto a 
predaci6n parcial, a huevos picados y removidos por el pariisito o, a huevos picados 
por el parhito que fueron removidos por el hospedador antes de que las rupturas 
pudieran ser detectadas. Los huevos picados son retirados del nido por el pecho 
amarillo en general dentro de las 24 hs, per0 no puede descartarse la posibilidad de 
un evento de predaci6n parcial si no se detect6 a1 huevo picado antes de su 
desaparicibn. Para medir el efecto del parasitismo sobre la pkrdida de huevos se 
trabajd con datos de nidos que fueron observados por un period0 de a1 menos 5 dias 
y que podian ser asignados a un determinado dia del estadio del ciclo de nidificaci6n 
del hospedador. La p6rdida de huevos atribuible a caidas accidentales o a predaci6n 
parcial es funci6n del tiempo de exposici6n del nido (Scott 1977, Sealy 1992). 
Cuanto mayor es el tiempo de exposici6n mayor es la probabilidad de perder 
huevos, por lo que fue necesario controlar esta variable. En 10s nidos localizados 
durante la construcci6n o puesta se contabilizd el tamaiio de puesta del hospedador, 
el ndmero de huevos que permanecian en el nido cuando finaliz6 la puesta, y el 
ndmero de huevos presentes a intervalos de 5 dias hasta que fueran predados o 
nacieran 10s pichones. En nidos encontrados durante la incubaci6n y que pudieron 
ser asignados a un determinado dia del ciclo de nidificacibn, se contabiliz6 el 
tarnaiio de la puesta a intervalos de 5 dias hasta que fueran predados o nacieran 10s 
pichones. 
Para distinguir entre pCrdidas de huevos por predacidn parcial y perdidas atribuibles 
a1 parasitismo se compararon 10s tama5os de puesta del hospedador en nidadas 
parasitadas y sin parasitar con igual tiempo de exposicidn. Si la causa principal de la 
pCrdida de huevos fuera la predaci6n parcial, no se esperan'a detectar diferencias en 
el ndmero de huevos presentes en distintos intervalos de tiempo entre nidadas 
parasitadas y sin parasitar. Si existe algdn efecto del parasitismo, a igual tiempo de 
exposici6n nidadas parasitadas deberian perder mis huevos que nidadas sin 
parasitar. Cuando el causante principal de la ruptura de huevos del hospedador es la 
presencia de uno o m6s huevos del parisito, el mayor nlimero de pCrdidas se 
observa a partir del inicio de la incubaci6n (Blankespoor et a1 1982, Rgskaft et a1 
1990, Weatherhead 1991). Si en cambio, la pirdida de huevos es causada por la 
acci6n directa de la hembra del parhsito, el mayor ndmero de pCrdida de huevos 
coincide con el period0 de mayor frecuencia de eventos de parasitismo (Finch 1983, 
Sealy 1992). 
El ndmero de huevos del hospedador presentes en cada interval0 de tiempo en nidos 
no parasitados, con parasitismo simple (un huevo pariisito por nido) y mdltiple (miis 
de un huevo pah i to  por nido), se compararon mediante un Test de Kruskal-Wallis 
a dos colas. 
5.2.4. Pichones eclosionados y volantones producidos. 
Para analizar el efecto del parasitismo en la eclosi6n de pichones del hospedador. se 
trabaj6 con la submuestra de nidos que sobrevivieron a1 menos 5 dias desde la 
eclosi6n del primer pich6n. De esta forrna se asegura que transcum6 el tiempo 
suficiente como para permitir la eclosi6n de todos 10s pichones. En estos nidos se 
contabiliz6 el ntimero de huevos presentes inmediatamente antes de la eclosi6n de 
10s pichones y el ndmero de pichones nacidos. 
Para analizar el efecto del parasitismo en la producci6n de pichones volantones del 
hospedador, se trabaj6 con todos 10s nidos exitosos (no predados ni abandonados), 
afin si fueron localizados luego de la eclosi6n de 10s pichones. En estos nidos se 
midi6 el nfimero total de pichones volantones producidos. En 10s nidos exitosos 
localizados antes de la eclosi6n de 10s pichones, se midi6 tambiCn la supervivencia 
de todos 10s pichones nacidos. Todas las comparaciones se realizaron mediante el 
test de Kruskal-Wallis con comparaciones "a posteriori" (Siege1 & Castellan 1988). 
Para detectar si existe efecto del parasitismo sobre la mortalidad diferencial de 
pichones del hospedador por reducci6n de nidada, se utiliz6 la informaci6n de todos 
10s nidos donde eclosion6 a1 menos un pich6n del hospedador y habia nacido otro 
pich6n (parhito o del hospedador). Se compar6 la frecuencia de la reducci6n de 
nidada en perjuicio de 10s pichones del hospedador en nidos parasitados y no 
parasitados mediante un test de Chi-cuadrado de homogeneidad (Zar 19%). 
Todas las comparaciones se realizaron a dos colas. 
5.3 Resultados 
5.3 1. Efecto a nivel poblacional. 
Utilizando el indice propuesto por Payne (1977a), durante el mes de octubre y 
noviembre las diferencias en el nfimero de volantones producidos por huevo entre 
nidos no parasitados y parasitados no son significativas (Tabla 5.1). En diciembre 
en carnbio la productividad se reduce significativamente un 8.5 % . Si se utiliza la 
modificacidn de tener en cuenta las diferencias en productividades de volant6n por 
nido, la reducci6n en el mes de diciembre llega a1 22.8 % (Tabla 5.1). 
Mes 1 Nidos 
DIC I NP 14 
Parasitism0 Huevo Volant. I 4  
Tabla 5.1 : Efecto del parasltismo a nivel poblacional a lo largo de la temporada reproducti~a. Se 
indica el numero de rudos no parasitados (NP) y parasitados (P) de cada mes con el correspondiente 
ndmero de huevos (ser secci6n 5.1.1) y volantones producidos. VIN se refiere a1 cociente 
volant6nlnido y V!H al cociente volant6n/huevo. En el c6lculo del efecto del parasitismo sobre el 
cociente VIH se utilize la f6rmula propuesta por Payne (1977a): [(VIH nidos NP) - (VIH nidos P)] 
* (C/o paras~tismo). Esta formula se modific6 para el d c u l o  del efecto del parasitismo sobre el 
cociente VIN: [(V/N nldos NP) - (VIN nidos P)] * (9 parasitismo). La signification tabulacia 
co~~esponde a la comparacibn de 10s coclentes VIH entre nidos parasitados y no parasitados realizada 
mediante el test exacto de Fisher (Daniel 1978). 
5.3.2 Probabiliciad de abandono ?lo predacibn de 10s nidos. 
No se detectaron diferencias en la distribucidn de frecuencias de 10s huevos 
pariisitos en nidos que completaron la incubacidn y 10s que fueron abandonados 
(Chi-cuadrado de independencia, P=0.18, Tabla 5.2a). Por lo tanto, no existiria un 
efecto del nivel de parasitismo sobre la continuidad de la incubaci6n. Tarnpoco hub0 
diferencias en la distribucidn de frecuencias de 10s huevos pargsitos en 10s nidos 
exitosos y 10s no exitosos (Chi-cuadrado de independencia, P=0.17, Tabla 5.2b); 
por lo que no existiria efecto del nivel de parasitismo en la probabilidad de Cxito. 
El nacimiento del pich6n parhito no afectd la probabilidad de predacidn del nido. De 
10s nidos parasitados que llegaron a producir pichones, fueron predados 8/21 nidos 
nidos que s610 contenian pichones del hospedador frente a 28/77 donde habian 
nacido pichones de tordo (Test exacto de Fisher, P>0.99). 
a) 
Nidos 
Huevos Exitosos No exitosos 
0 20 115 
1 26 102 
2 10 59 
3 13 30 
4 hasta 8 4 25 
Tabla 5.2: Efecto del nivel de parasitismo en (a) el abandono durante la incubaci6n y (b) en la 
finalizaci6n completa del ciclo de nidificaci6n (producci6n de pichones volantones). La primer 
columna indica el masimo numero de huevos de tordo obsemados en el nido. Los nidos no 
parasitados se incluyen en la categoria 0. a) Proporci6n de nidos que fueron abandonados o donde se 
complet6 la incubacion. No existe efecto del nivel de parasitismo sobre el abandono en la 
incubaci6n (Chi-cuadrado de independencia, P=O. 17). 
b) Proporci6n de nidos exitosos y no exitosos. Se considera como exitoso a todo nido que produjo 
pichones volantones de alguna de las dos especies. Se incluye la informaci6n de 10s 404 nidos 
localizados antes de la eclosi6n de 10s pichones. No se obsen76 efecto del nivel de parasitismo en la 
probabilidad de Csito (Chi-cuadrado de independencia, P-O. 16). 
5.3.3 Pirdida de huevos. 
Si bien no hubo diferencias entre 10s tamaiios de puesta del hospedador en nidadas 
sin parasitar y parasitadas (Kruskal-Wallis, P=0.918), a partir de la finalizacidn de 
la puesta, 10s nidos con parasitismo mcltiple presentaron menos huevos que nidos 
no parasitados o 10s con parasitismo simple (Figura 5.1). Estas diferencias se 
mantuvieron 5 y 10 dias despuCs de finalizada la puesta y hasta el dia del nacimiento 
de 10s pichones (Figura 5.1). Para detenninar en quC interval0 de tiempo se produjo 
la caida m5s importante en el ndmero de huevos, para cada nido se realiz6 el 
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cociente entre el ndmero de huevos presentes y el ndmero de huevos que existian en 
el period0 de observaci6n inmediatamente anterior. S61o se observaron diferencias 
significativas a1 comparar el cociente entre 10s huevos presentes a1 finalizar la puesta 
y el ndmero total de huevos puestos (Kruskal-Wallis P=0.0047 y contrastes "a 
posteriori" P4.05). No fueron si,pificativas en cambio las perdidas que ocumeron 
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Puesta Dia 4-5 Dia 9-10 Dia 14-15 
Ciclo de nidicaci6n 
Figura 5.1: Efecto del parasitlsmo simple y mdltiple sobre la @rdida de huevos del hospedador. Se 
comparan el ndmero de huevos del hospedador presentes en nidos a1 mismo dia del ciclo de 
nldificaci6n. Puesta se refiere a1 numero total de huevos puestos (tamaiio de puesta). Dia 4-5 se 
refiere al nhe ro  de huevos presentes en el nido el dia en que finaliz6 la puesta; Dia 9-10 y Dia 14- 
15 corresponden a 5 y 10 dias desde que finaliz6 la puesta en puestas de 4 y 5 huevos 
respmvamente Eclosi6n se refiere a1 dia en que eclosion6 el primer pich6n. Se grafican las medias 
y errores estandar. No fueron significativas las diferencias en tamafio de puesta (Kruskal-Wallis, 
P=0.918). Fueron significatnlas en cambio, todas las diferencias a partir del dia en que finaliz6 la 
puesta entre nldos no parasitados y nidos con parasitismo mliltiple, (P=0.011, P=0.0001; 
P=0.0001 y P=0.007 respectivamente, con contrastes "a posteriori " Pc0.05). Los tamaiios de 
muestra de 10s nidos no parasitados fueron: 49, 52,41, 3 1 y 37, de 10s nidos con parasitismo 
simple: 41, 52,41, 31 y 37; y de 10s nidos con parasitismo multiple: 5570, 59,44 y 49. 
5.3.4. Pichones eclosionados y volantones producidos. 
Si bien no hub0 diferencias en el tamaiio de puesta del hospedador entre nidos sin 
parasitar y parasitados (4.49t0.11 vs. 4.44k0.09, Mann-Whitney P=0.2), como 
consecuencia de la pirdida de huevos asociada a1 parasitismo, el nximero de huevos 
presente en el nido inmediatamente antes de la eclosi6n fue significativamente menor 
en nidos parasitados que en no parasitados (Mann-Whitney P<0.001). Asimismo, 
en nidos parasitados eclosionaron menos pichones y se produjeron menos 
volantones del hospedador (Mann-Whitney P=0.003 y P=0.006 respectivamente). 
Cuando se divide a 10s nidos parasitados en nidos con parasitismo simple y 
parasitismo mdltiple, las diferencias son tambiin significativas (Kruskal-Wallis P< 
0.001 en las 3 comparaciones). 
En 10s nidos con parasitismo mdltiple el ndmero de huevos que permanece durante 
toda la incubaci6n es menor que en 10s nidos sin parasitar. Asimismo, en 10s nidos 
con parasitismo simple y mdltiple nacieron menos pichones que en 10s no 
parasitados. Finalmente, 10s nidos con parasitismo simple y mdtiple difirieron tanto 
entre si como de 10s no parasitados en cuanto a1 ndmero de volantones que 
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Figura 5.2: Efecto del parasitismo simple y mciltiple en el ncimero de huevos que permanecen 
dumnte toda la incubation "Huevos (eclosicin)", pichones eclosionados y volantones producidos del 
hospedador. Las columnas de huevos son equivalentes las colurnnas "eclosion" de la figura 5.1. Las 
diferencias entre nidos no parasitados y con parasitismo mdltiple son significativas tanto para 
huevos como para pichones nacidos y volantones producidos. TambiCn hubo diferencias en el 
ndmero de pichones nacidos entre nidos con parasitismo simple y mdltiple. En el ndmero de 
volantones producidos, todas las diferencias fueron significativas (Kruskal-Wallis P<0.001 y 
comparaciones "a posteriori" P43.05). Se ~I-aflcan medias y ES. Los datos de huevos corresponden 
a 3 1 nidos no parasltados, 47 con parasitismo simple y 51 n~dos con paraslt~smo mdltiple; 10s 
datos de pichones corresponden a 25, 39 y 41 nidos; mientras que 10s datos de \~olantones 
corresponden a 21,29 y 32 nidos respectivarnente. 
El efecto final del parasitismo, o sea en el n6mero de volantones de pecho amarillo 
producidos, es claramente afectado por el nivel de parasitismo. Si se divide a1 
parasitismo en categorias seglin el nlimero m6ximo de huevos parisitos que recibi6 
cada nido, 10s nidos que recibieron 4-5 huevos del parisito produjeron menos 
pichones volantones que 10s que recibieron hasta 3 y estos a su vez fueron menos 
productivos que 10s no parasitados (Figura 5.3, Kruskal-Wallis P=0.001 y 
contrastes "a posteriori" Pc0.05) 
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Figura 5.3: Efecto del ndmero de huevos parAsitos recibidos en el nlimero de volantones de pecho 
amarillo prcducidos. La categoria NP corresponde a 10s nidos no parasitados. Se grafican las medias 
con sus respectivos ES. Quedan determinados dos niveles de reduccidn en la produccidn de 
volantones del hospedador: el causado por el parasitismo con hasta 3 huevos parhitos y el que 
producen 4 o rn& huevos (Kruskal Wallis P4.001 y cornparaciones "a posteriori"P4.05). El 
ndmero de nidos correspondiente es (de iquierda a derecha): 31,29, 11. 16 y 5. 
El menor n6mero de pichones que eclosionaron y de volantones que abandonaron el 
nido puede ser simplemente la consecuencia del menor n h e r o  de huevos presentes 
inmediatamente antes de la eclosi6n. Para eliminar este efecto, se calcul6 el nlimero 
de pichones nacidos por huevo que permaneci6 en el nido durante toda la 
incubaci6n. No se detect6 efecto de la pennanancia de uno o varios huevos parisitos 
en el nido sobre la probabilidad de eclosi6n de 10s pichones del hospedador 
(Kruskal-Wallis; P=0.17). Asimismo, a1 relativizar el n6mero de volantones 
producidos a1 n6mero de pichones nacidos, tampoco se observ6 efecto del 
nacimiento de uno o varios pichones padsitos en la proporci6n de pichones del 
hospedador que abandonan el nido (P=0.11). Sin embargo, existi6 un efecto 
residual de la permanencia de huevos parisitos en el nido sobre la proporci6n de 
huevos del hospedador que produjeron pichones volantones. En nidadas donde 
permanecieron 3 6 mis huevos del parhito fue menor la propoici6n de huevos del 
hospedador que permaneciendo en el nido, llegaron a producir pichones volantones 
que en nidadas con hasta 2 6 sin huevos padsitos (Figura 5.4). 
Nfimero de huevos parasitos 
Figura 5.4: Efecto de la permanencia de hue\ os parrisitos en el nido sobre la proporcidn de huevos 
del hospedador no removidos que producen pichones volantones. Tanto huevos del hospedador como 
huevos para5itos se refiere a aquellos que permanecieron en el nido durante toda la incubaclbn. 
Dentro de la categoria 0 se incluye tanto a mdos no parasitados como a parasltados donde el hue\ o 
p&ito fue removido. Se grafican medias y ES. Son ~igmticati\~as las diferenc~as de la categoria 3- 
5 frente a 0 y 1-2 huevos par5sitos (test de Kruskal-Wallis P=0.026 y comparaciones "a postenon" 
Pc0.05). Los tamaiios de muestra fueron 36,47 y 13 nidos respectivamente. 
El parasitism0 no afect6 la frecuencia aparici6n de reduccibn de nidada en pe rjuicio 
de 10s pichones del hospedador. Hubo mortalidad diferencial de pichones del 
hospedador en 8/19 nidos no parasitados donde habian eclosionado a1 menos dos 
pichones y en 21/47 nidos parasitados donde eclosion6 a1 menos un pichdn del 
hospedador ademas de a l g b  otro pich6n (Test exacto de Fisher, P>0.99). 
Sin embargo, la presencia de pichones pargsitos afect6 el desarrollo en peso de 10s 
pichones del hospedador. Pichones de pecho arnarillo que sobrevivieron hasta llegar 
a volantones en nidos con 2 o m6s pichones de tordo, tuvieron tasas de crecimiento 
(K, Ricklef 1%7) m6s bajas que aquellos que crecieron con no miis de un pich6n 
par5sito o en nidos sin parasitar (0.424 vs. 0.488 y 0.472 respectivamente, prueba 
para comparar m6s de dos pendientes de regresi6n Pt0.01 y contrastes "a 
posteriori" P<0.05). 
La presencia de ayudantes en el nido actu6 aparentemente como un atenuante de 
efectos mayores del parasitismo. En nidos donde eclosionaron ambas especies. la 
presencia de ayudantes aument6 la proporci6n de pichones del hospedador 
sobrevivientes (Test de Mann-Whitney, P=0.039); per0 no aument6 la proporci6n 





Figuera 5.5: Esito de 10s pichones del hospedador y m i t o ,  med~do como proporci6n de nacidos 
que llega a volanton, en nidos con aydanres (n=13) q sin aqudantes (n=10) donde ecloslonaron 
ambas especies. Se grafican medias+ES. En nidos con ayudantes la proporci6n de plchones del 
hospedador que sobrevivieron fue significati~amente mayor que en nidos sin ayudantes (test de 
Mann- Whitney, P=0.039). No hubo efecto de la presencia de ayudantes en la proporcl6n de pichones 
parhitos sobrevivlentes (P=0.34). 
El parasitismo del tordo renegrido afecta el Cxito reproductivo del pecho amarillo a 
nivel poblacional (es decir incorporando otras variables como la predacidn y 
abandon0 de nidos). El ntimero de huevos del hospedador que producen pichones 
volantones por nido en nidos parasitados se reduce un 23 % con respecto a la de 10s 
nidos no parasitados durante el mes de diciembre. El descenso en la productividad 
medido como volant6n/huevo del 8.5 % en nidos de pecho amarillo es 
aparentemente m6s bajo que el promedio del 15.7 % calculado en base de la 
informacidn recopilada por Payne (1977 a) para 9 hospedadores del tordo renegrido 
y del tordo cabeza marrdn (Tabla I en Payne 1977 a). Sin embargo, esta reducci6n 
es especialmente importante si se tiene en cuenta que, a diferencia del pecho 
amarillo, 10s hospedadores estudiados nunca son de mayor tamafio que 10s 
pariisitos. El descenso significativo en la productividad medido a nivel poblacional 
por efecto del parasitismo se manifiesta sdlo a fines de la temporada reproductiva 
coincidiendo con un aumento significativo en la incidencia del parasitismo y el 
ntimero promedio de huevos parfisitos por nido (ver capitulo 3). Si bien el 88 % de 
10s nidos de pecho amarillo que se inician son predados o abandonados, en ausencia 
del parasitismo el 12 % de nidos exitosos hubiera producido un mayor n\imero de 
volantones del hospedador. Una forma de estimar esa pCrdida es considerar que 
cada nido exitoso parasitado hubiera producido aproximadamente el rnismo ndmero 
de volantones que 10s nidos no parasitados. Los 62 nidos parasitados exitosos 
produjeron un total de 75 volantones y 10s 21 nidos no parasitados, 49 (Tabla 5.1). 
De no haber sido parasitados, esos nidos hubieran producido 175 volantones 
[(62x49)/21], por lo que la productividad efectiva del hospedador en esos 62 nidos 
se redujo en 100 volantones por efecto del parasitismo. 
Entre 10s estudios previos sobre efecto del parasitismo de Molothrus boruzriemis 
sobre otros hospedadores s610 uno (Cruz et al 1990) no encuentra efecto del 
parfisito. Estos autores registran una predaci6n muy alta (70 %), no eliminan dicho 
factor del anglisis y no dan datos sobre el promedio de huevos parfisitos por nido. 
Los demis estudios (Sick 1958, King 1973, Post & Wiley 1977 a, Fraga 1978, 
1983, Salvador 1984, Fraga 1985, Wiley 1985) observan pCrdida de huevos y un 
menor tama5o de nidada en nidos parasitados. Post y Wiley (1977) ademfis registran 
una menor proporci6n de pichones eclosionados en nidos parasitados. En algunos 
casos en que el hospedador es de mucho menor tamaiio que el pariisito como es el 
caso del chingolo, Zorwtrichia capemis, tambiCn existen pCrdidas importantes por 
competencia entre pichones del hospedador y del parisito (King 1973, Fraga 1978, 
1983a). 
Tanto en el caso del parasitisino simple como miiltiple, la mayor parte del costo del 
parasitismo para el pecho amarillo estaria relacionado con la ruptura y pkrdida de 
huevos principalmente durante el estadio de puesta. El 78 % de 10s eventos de 
parasitismo por parte del tordo renegrido ocunieron durante la puesta (ver secci6n 
4.3.3), por lo que la mayor parte de esas ptrdidas serian atribuibles a la acci6n 
directa de la hembra del parhito y no podrian asignarse a la presencia del huevo 
parhito en si. 
Altos niveles de parasitismo afectan el txito reproductivo alin cuando se elimina el 
efecto de la remoci6n de huevos por parte de la hembra parisita. Cuando 
permanecen 3 o mBs huevos parhsitos en el nido, disminuye la proporci6n de 10s 
huevos del hospedador que sin haber sido removidos, llegan a producir pichones 
volantones. Esto se deberia a la combinaci6n de dos efectos. Por un lado, la 
eficiencia de incubaci6n en nidadas numerosas disrninuye (Petit 199 1, Lerkelund et 
a1 1993) por lo que 10s huevos de pecho amarillo que permanecen en el nido no 
logran ser incubados adecuadamente (4.4.5). Este hecho se veria agavado porque 
10s pichones par5sitos nacen en promedio 1-2 dias antes que 10s pichones del 
hospedador (Figura 4.5.b) y tste probablemente disminuya la eficiencia de la 
incubaci6n cuando comienza a alimentar a esos pichones. Por otra parte, adn si 
logran eclosionar, 10s pichones de pecho amarillo pueden morir en la competencia 
con numerosos pichones pariisitos. Incluso, si 10s pichones del hospedador logran 
sobrevivir, el nacimiento de rn5s de un pichdvn pariisito afecta su desarrollo en peso 
dentro del nido disminuyendo su tasa de crecimiento promedio. La reduccibn 
experimental de la tasa de crecimiento en otros Passeriformes determina que 10s 
individuos alcancen un menor tamafio corporal lo que disminuye sus habilidades 
competitivas en situaciones de competencia intraespecifica (Richner eta1 1989). 
El rechazo de huevos parisitos del morfo blanco dentro de las 24 hs. (ver capitulo 6) 
y las diferencias entre las frecuencias de aparici6n de dicho morfo entre nidos 
abandonados y nidos activos (24 vs. 3.5 % respectivamente, ver capitulo 4), hace 
que muy probablemente exista una cierta cantidad de eventos de parasitismo con ese 
morfo que no pudieron ser detectados en este estudio. Frente a esta situaci6n, no 
puede descartarse que el parasitismo simple afecta s610 en la etapa final (produccibn 
de pichones volantones), pueda deberse en parte a problemas de muestreo. Los 
nidos considerados como no parasitados podn'an incluir casos de parasitismo con 
huevos parhitos de morfo blanco no detectados debido a un r6pido comportamiento 
de rechazo por parte del hospedador. En apoyo de esta hipbtesis, en un 23% de 10s 
nidos no parasitados se detect6 la aparici6n de huevos picados durante la puesta e 
incubaci6n. AdemBs, en el tordo renegrido 10s eventos de parasitismo y picadura no 
est6n siempre asociados y otros autores han registrado la existencia de eventos de 
picadura sin parasitismo posterior (ver 4.4.5). 
En el pecho amarillo, cuando la oferta de alimento no llega a ser suficiente se 
produce la muerte de 10s iiltimos pichones en nacer (ver capitulo 3). Cuando el nido 
posee ayudantes, el mayor ndmero de adultos que atienden a1 nido aumenta las 
entregas de alimento (Emlen 1984, Brown 1987). La presencia o no de ayudantes en 
el nido actua como una variable m6s que explicaria la gran disparidad en el ndmero 
total de pichones que pueden ser criados exitosamente por esta especie. En nidos no 
parasitados por ejemplo, el niimero de pichones que llegan a volant6n varia entre 1 y 
5. Segiin Orians y colaboradores (1977), la presencia de ayudantes en el nido hace 
que el ntimero de adultos que proveen de alimento a 10s pichones oscile entre 2 
(nidos sin ayudantes) y 8. En la poblaci6n en estudio un 40 % de 10s nidos que 
produjeron pichones volantones poseian ayudantes (ver secci6n 3.3.1). En el 98 % 
de 10s nidos donde eclosionaron ambas especies, 10s pichones de tordo fueron 10s 
primeros en nacer. La presencia de ayudantes en el nido podn'a disminuir el efecto 
del parasitismo a1 beneficiar a 10s liltimos pichones nacidos que son siempre del 
hospedador. 
Entre 10s 62 nidos parasitados que escaparon a la predacibn, hubo 17 (27 %) que 
s610 produjeron volantones del par5sito. La productividad de esos nidos fue igual a 
0 y es la rnisma que se obtendria si hubieran sido predados. Sin embargo, ademis 
de invertir 12 dias en la incubacidn y 12 dias miis en la crianza de 10s pichones 
parisitos dentro del nido, 10s pecho amarillo adultos debieron invertir entre 2 
semanas a un mes para atender a 10s volantones de tordo renegrido (penbdo durante 
el cual son dependientes de sus padres adoptivos luego de abandonar el nido 
Friedmann 1929, Fraga 1985). El tiempo y la inversi6n parental de esos padres en 
10s volantones parhsitos posiblemente se hubiera invertido en renidificar de 
inmediato en el caso de que la p6rdida de ese nido hubiera sido por predaci6n. 
La magnitud de la presi6n de la selecci6n natural que actiia sobre las adaptaciones de 
10s hospedadores para contrarrestar 10s efectos del parasitismo, es funci6n tanto de 
la incidencia como de 10s costos del mismo (Rothstein 1975b, May & Robinson 
1985). En el capitulo siguiente se discute quC mecanismos comportamentales ha 
desarrolIado el pecho amarillo para contrarrestar 10s costos del parasitism0 del tordo 
renegrido. 
Capitulo 6 
Defensas del pecho amarillo frente a1 parasitismo de cria 
del tordo renegrido. 
La selecci6n natural va a favorecer el desarrollo de aquellas conductas que 
maximicen el 6xito reproductive individual; por lo que es de esperar que las especies 
hospedadoras desarrollen mecanismos de defensa que minimicen tanto la incidencia 
como el impact0 del parasitismo de cria (Rothstein 1975b, Payne 1977a, May & 
Robinson 1985). Las estrategias de defensa antiparasitarias mejor estudiadas son 
aquellas responsables del reconocimiento de la presencia de 10s huevos pariisitos en 
el nido (Rothstein 1975a, 1976, 1978, Rohwer eta1 1989, Mosknes et a1 1991). Si 
el hospedador es capaz de detectar que ha sido parasitado, en respuesta a un evento 
de parasitismo puede abandonar el nido (Graham 1988) o construir un nuevo nido 
por encima la puesta parasitada (Friedmann 1963, Burgham & Picman 1989). Estas 
formas de rechazo resultan muy costosas ya que implican reiniciar el ciclo de 
nidificaci6n y ~610 se mantendrian evolutivamente en aquellos casos en 10s que las 
pCrdidas por parasitismo Sean muy altas y exista una alta probabilidad de renidificar 
exitosamente (Burgham & Picman 1989). Cuando el hospedador es lo 
suficientemente grande como para poder manipular y rechazar el huevo parisito, 
seria de esperar que para reducir 10s costos que implica el abandon0 del nido, 
desarrolle ademis mecanismos de reconocimiento de 10s huevos parisitos. Si el 
hospedador logra expulsarlos antes de que eclosionen 10s posibles costos que 
tendria son: 1) errores de discriminaci6n entre 10s huevos propios y 10s del parisito 
que podn'an implicar la expulsi6n de huevos propios (Marchetti 1992) y 2) ruptura 
de huevos propios durante la manipulaci6n de 10s huevos del parisito (Payne 
1 977a). 
El costo del rechazo se relacionaria con la estructura y el largo del pico del 
hospedador que condicionan el mod0 en que Cste realiza la manipulacirin (Rohwer 
& Spaw 1988). Especies de p i c ~  largo toman el huevo intact~ a lo ancho, usando el 
pico a mod0 de pinza ("grasp-ejecters"). A diferencia de estas especies, las aves de 
pico C O ~ O  deben picar el huevo antes de intentar sacarlo del nido ("puncture- 
ejecters") (Rothstein 1975b, 1977). El costo para 10s hospedadores de pico corto 
seria en principio mayor ya que aumentaria el riesgo de ruptura de 10s huevos 
propios durante la manipulaci6n (Rohwer et al 1989). En forma consistente con la 
hip6tesis del mayor costo del rechazo, de las 14 especies descriptas como 
rechazadoras de huevos del tordo cabeza marr6n Molorhrus arer , 10 son 
rechazadoras a mod0 de pinza (Rohwer & Spaw 1988), 2 rechazan picando el 
huevo (Rohwer & Spaw 1988, Sealy & Neudorf 1995), una rechaza 
reconstruyendo el nido por encima de la puesta parasitada (Friedmann 1929, Sealy 
1995) y una abandona ante la presencia de un huevo parhito en el nido (Rothstein 
1976). Los hospedadores de 10s parisitos de cria que poseen pichones que agreden 
a sus huevos y/o pichones, obtiene Cxito reproductivo nulo a1 aceptar a1 huevo 
parisito. Es de esperar entonces, que sean menos tolerantes hacia 10s huevos 
parisitos afin cuando el rechazo implique pagar mayores costos. En concordancia 
con la hip6tesis anterior, entre 10s hospedadores del cuc6 com6n Cuculus canorus 7 
especies son rechazadoras a mod0 de pinza, 6 especies rechazan picando el huevo y 
6 especies rechazan por abandono. Los huevos de cucd comlin y del tordo cabeza 
marr6n son de tamaiio y dureza semejantes, sin embargo cuando se compara la 
respuesta de hospedadores de tamaiio comparable, 10s hospedadores del tordo son 
aceptores mientras que 10s del cucd rechazan por abandono o por picotazo 
(Mosknes eral 1991). Mientras que la mayoria de las especies que coexisten con el 
cucli comlin muestran algdn nivel de rechazo a1 ser puestas a prueba mediante 10s 
experimentos de parasitismo artificial (Davies & Brooke 1989a), pricticamente no 
se detectan niveles intermedios de aceptaci6n en el caso de 10s hospedadores 
potenciales del tordo cabeza marr6n (Rothstein 1975a). 
La discriminaci6n que practican las especies rechazadoras hacia 10s huevos parrisitos 
podria ser el resultado de dos mecanismos posibles: reconocimiento genuino o 
discordancia. Si el hospedador rechaza por discordancia, saca del nido a 10s huevos 
parisitos porque en general son superados en nlimero por 10s propios y est5n en 
minorfa. Si en cambio el reconocimiento es genuino, el hospedador reconoce a sus 
propios huevos y rechazar6 10s huevos parhsitos independientemente de si estin en 
minoria o no (Rothstein 1982). Los experimentos de parasitismo artificial que crean 
nidadas en las que el nlimero de huevos parisitos supera a 10s del hospedador 
resultan en el rechazo de 10s huevos parrisitos, por lo que en general se descarta que 
c ' ill c 
las especies puestas a prueba rechacen por discordancia (Victoria 1972, Rothstein 
1975c, 1982). 
Todos 10s mecanismos de defensa antiparasitarios de 10s hospedadores que a c t h  a 
partir del reconocirniento del huevo par6sito operan despues de que el nido ha sido 
parasitado y no evitan las perdidas de huevos que pudieran ocumr asociadas a1 
evento de parasitismo en si (Robertson & Norman 1976). Las hembras de 10s 
pariisitos de cria en general remueven alglin huevo del hospedador en el nido 
parasitado (Rothstein 1990). Ese costo es sufrido por el hospedador aiin cuando 
logre rechazar el huevo pariisito exitosamente. En este sentido, Rothstein (1970 en 
Mason 1980), seiiala que la fonna m6s ventajosa de defensa frente a1 parasitismo de 
cria por parte del hospedador seria directamente evitar el acceso de la hembra 
pariisita a1 nido. 
La intensidad de la selecci6n natural que actiia sobre el desarrollo de 10s 
mecanismos de defensa del hospedador dependeri tanto del nivel de parasitismo que 
soporte esa especie, como de 10s costos del parasitismo (Rothstein 1975 b, 
Robertson & Norman 1976, May & Robinson 1985). En la mayoria de 10s cuclillos 
par6sitos la hembra remueve un huevo del hospedador a1 mismo tiempo que parasita 
(para una revisibn, ver Brooker & Brooker 1990). En el tordo cabeza marrbn. M. 
ater y probablemente en todos 10s tordos, el parasitismo involucra la realizaci6n de 
dos comportarnientos separados en el tiempo: la colocacibn de un huevo par6sito en 
el nido, "parasitismo" propiamente dicho y la picadura o remocidn de algiin huevo 
del hospedador "remocibn"(Scott eta1 1992, Hill & Sealy 1994). 
Para 10s hospedadores de 10s tordos capaces de criar algunos pichones propios 
junto con el pichbn pargsito, las perdidas en Cxito reproductivo debidas a la 
remoci6n de huevos por parte de la hembra pariisita son comparables a las perdidas 
por la competencia entre sus pichones y 10s del parhito. La estrategia de rechazo de 
huevos pdsi tos  s610 reduce 10s costos asociados a la presencia del huevo pariisito 
en sf y a la competencia entre pichones. La finica forma de evitar todos 10s costos 
del parasitismo incluyendo las pCrdidas por remocibn, seria mediante el 
reconocimiento de 10s tordos como enemigos potenciales cuando se hallan en las 
cercanias del nido. Cuando el tamafio corporal del hospedador es comparable o 
mayor que el del parhito, 10s hospedadores pueden responder agresivamente en 
forma semejante a como se comportan frente a un potencial predador (Mosknes et a1 
1990, Neudorf & Sealy 1992). En el caso de ser de menor tamaiio que el parhito, 
pueden cubrir el nido en forma silenciosa para impedir la detecci6n y acceso a1 
mismo (Neudorf & Sealy 1992). 
Sin embargo, el reconocimiento y defensa del nido frente a 10s par6sitos de cria son 
poco eficientes frente al parasitismo si 10s hospedadores abandonan su nido durante 
periodos prolongados de tiempo o no permanece en las cercanias a1 menos en el 
horario en que las hembras parasitan (Neudorf & Sealy 1994). 
El objetivo del presente capitulo es estudiar quC mecanismos de defensa posee el 
pecho amarillo para enfrentar al parasitismo del tordo renegrido. Posteriormente y 
teniendo en cuenta su efectividad y 10s costos del parasitismo que neutralizan, se 
discute la eficiencia relativa de 10s mismos. 
6.2 Materiales y metodos 
6.2.1 Reconoci~niento y discriminaci6n hucia huevos pardsiros 
Durante 1992 se realizaron experimentos de parasitismo artificial para analizar si el 
hospedador reconoce diferencialmente 10s huevos parrisitos de 10s morfos blanco o 
manchado de coloraci6n. Nidos con la puesta completa y naturalmente parasitados 
con el morfo manchado, fueron parasitaron en horas de la mafiana con un huevo 
parasito del morfo blanco. Utilizando el criterio propuesto por Rothstein (1975a), el 
huevo par6sito experimental se consider6 aceptado si permanecia en el nido, siendo 
Cste atendido hash 5 dias despuCs de su introduccibn. Ese mismo criterio fue 
utilizado con 10s huevos padsitos manchados puestos por las hembras de tordo 
renegrido. 
Para estudiar si el pecho amarillo utiliza ademiis del color el tamaiio como clave 
identificatoria hacia 10s huevos parrisitos del morfo blanco, durante 1993 se 
realizaron experimentos de parasitismo artificial manipulando esta tiltima variable. 
Se simularon huevos par6sitos de morfo blanco de tamafio semejante a 10s huevos 
del hospedador utilizando huevos de pecho amarillo pintados de blanco. El 
tratamiento control se realiz6 repitiendo la experiencia utilizando huevos pariisitos 
del morfo manchado pintados de blanco. De esta forma se control6 por el posible 
efecto de la pintura en el comportarniento de rechazo del hospedador. El parasitismo 
natural ocurre principalmente durante la puesta del hospedador (secci6n 4.3.3), y 
entre el arnanecer y las 12:00 hs (Hoy & Ottow 1%4, Post & Wiley 1977a, Fraga 
1985). Un huevo de tordo renegrido o un huevo de pecho amarillo pintados de 
blanco se colocaron entre las 8:00 y las 11:00 hs. en nidos que estaban en puesta 
con hasta 2 huevos del hospedador. Para evitar mayores interferencias, la 
introducci6n se realiz6 cuando el nido estaba libre. Se realizd observaci6n focal del 
nido (Altmann 1974) durante 10s 45' posteriores a1 experiment0 con binoculares 8 x 
30 desde una distancia de unos 40 m. De producirse la llegada de 10s dueflos del 
nido durante ese intervalo, se registr6 el comportamiento de 10s mismos. Si el 
huevo experimental no fue rechazado durante el period0 de observaci6n7 se realizd 
una revisi6n posterior a las 2-4 horas y posteriormente cada 24 horas hasta que 
transcumeran 5 dias o el huevo fuera rechazado. Cada nido recibi6 un linico 
tratamiento; es decir fue parasitado experimentalmente una sola vez. 
En todos 10s experimentos de parasitismo artificial, se utilizaron huevos naturales. 
En unos pocos casos Cstos habian sido vaciados, por lo que se rellenaron con 
parafina para darle peso y resistencia adecuados. Los huevos utilizados en 10s 
experimentos durante la temporada reproductiva de 1992 provenian de museos. 
Todos 10s dem5s huevos se colectaron en nidos de pecho amarillo del Brea de 
estudio luego de que Cstos fueran abandonados o predados. 
En cuanto a1 parasitismo natural, un huevo de tordo fue considerado aceptado si 
eclosion6 o permaneci6 en el nido durante a1 menos 5 dias. Alternativamente se lo 
consider6 rechazado si permanecid por menos de 5 dias y desapareci6 del nido sin 
mediar ninguna otra perturbaci6n como por ejemplo la desaparici6n de a l g h  huevo 
del hospedador o un nuevo evento de parasitismo. 
6.2 2 Defensa del nido frente a parkitos de cria adultos. 
Para analizar si existia defensa del nido por parte del hospedador frente a 10s tordos 
adultos, durante 1994 se realizaron experimentos usando como estimulo la 
presentacih de ejemplares embalsamados de tordo renegrido. Si bien el pecho 
amarillo es una especie no territorial (Orians 1980), podria desarrollar alglin tipo de 
comportarniento agresivo hacia individuos de otras especies que se encuentren a 
muy corta distancia de su nido. En ese caso, 10s pecho amarillo responderian 
agresivamente a la presencia de 10s tordos asi como de cualquier otra especie que no 
implicara ning6n peligro. Para poner a prueba la hipdtesis del reconocimiento de 10s 
tordos adultos como enemigos potenciales, se compar6 la respuesta generada por la 
presencia de 10s parkitos de cria, con la que genera un individuo de varillero de ala 
amarilla, Agelaius thilius(Icterinae), especie que cohabita en el mismo ambiente y 
que no es parBsito ni predador de nidos. Un tordo y una hembra de varillero de ala 
arnarilla embalsamados fueron colocados a ambos lados y a un metro del nido en 
linea recta (Figura 6.1). La presentaci6n de 10s 2 ejemplares fue simulanea. La 
hembra de varillero de ala amarilla posee un tamaiio y coloraci6n similar a la hembra 
parfisita. Numerosos individuos de esta especie nidifican en 10s bajos con totoras 
(Tipha sp) que se encuentran a 10s lados del Canal 2. El experimento se realiz6 
utilizando nidos en puesta con hasta 3 huevos del hospedador. En este periodo, la 
frecuencia de eventos de parasitismo es mfixima (Figura 43). 
Durante cada experimento se realiz6 la observacidn focal del nido con binoculares 8 
x30 desde una distancia de unos 20-30 m. Se registrd el tiempo que tardaron 10s 
adultos en regresar al nido, el nfimero de individuos que respondieron y el tipo de 
respuesta dirigida hacia el tordo renegrido y la especie control durante 10s 15' 
posteriores a1 regreso. Se realizaron dos tratamientos; uno presentando una hembra 
de tordo y una hembra de varillero y el otro presentando un macho de tordo y una 
hembra de varillero. En arnbos casos se utiliz6 como control de la manipulaci6n a la 
respuesta dirigida hacia la hembra de varillero de ala amarilla. Para evitar un 
reforzamiento positivo en la respuesta (Knight & Temple 1986), cada nido recibi6 




Figura 6.1: Foto del sistema utilizado para poner a prueba el reconoc~miento y la ddensa del nido 
frente a 10s tordo renegrido adultos. Se obsewa un nido de pecho amarillo en el centro con la 
hembra de tordo renegrido (izquierda) y la hembra de varillero de ala amariIia (derecha) a 1 m del 
mismo. 
Se realizaron 14 sesiones con el par hembra de tordo renegrido-hembra de varillero 
y 8 con el par macho de tordo renegrido-hembra de varillero. Se categorizaron 4 
comportamientos hacia 10s ejemplares embalsamados numerados de 1 a 4 en orden 
de agresividad creciente. El comportamiento 1 (sobrevuelo): consisti6 en vuelos 
rasantes sobre el modelo sin contacto fisico con el mismo; comportamiento 2 (golpe 
con las patas): consistid en vuelos no rasantes sobre el modelo acompafiados de 
golpes con las patas; comportamiento 3 (picoteo): consisti6 en un contacto con el 
pico, y comportarniento 4 (picoteo de intensidad mayor a 1): consisti6 en agresiones 
mediante picotazos repetidos que frecuentemente fueron acompaiiadas con 
vocalizaciones. Como en cada sesi6n se expresaron s610 1 6 2 conductas, se cre6 
una nueva categoria llamada agresi6n con contacto fisico que se define como la 
suma de 10s comportamientos 2,3 y 4. Esta forma de agrupaci6n es conservativa ya 
que implica darle igual peso a todas las conductas que involucraron contacto fisico 
con 10s modelos. En cada sesi6n se compararon las frecuencias de las distintas 
conductas agresivas dirigidas hacia ambos modelos. En la comparaci6n de cada 
conducta agresiva por separado, se incluy6 a una determinada sesi6n s610 si 10s 
individuos la habian dirigido a1 menos hacia alguno de 10s dos modelos. En la 
compamci6n de la categoria agresi6n con contacto fisico, se excluyeron del aniilisis 
aquellas sesiones experimentales en las que no se verific6 contacto fisico con 
ningiin modelo. 
En todos 10s andisis, se le otorg6 igual peso a las respuestas generadas por un s610 
individuo que a las generadas por igual ndmero de individuos distintos. 
6.2.3 Atencidn al nido. 
En 1995 se realizaron observaciones focales de nidos en distintos periodos del ciclo 
de nidificaci6n para cuantificar qu6 proporcidn del tiempo 10s pecho amarillo 
permanecian en el nido o cerca de Cste y, por lo tanto, podrian impedir el 
parasitismo. Dado que la hembra de tordo parasita entre el amanecer y las 1200 hs, 
todas las observaciones se realizaron dentro de la banda horaria comprendida entre 
las 6:30-11:OO hs. Se dividi6 a 10s nidos en tres categorias segdn el estadio de 
nidificacidn en que se hallaban: puesta temprana (en puesta con menos de 3 
huevos), puesta tardia (en puesta con 3 6 mfis huevos) e incubmidn (puesta 
completa). Para minimizar el efecto de la presencia del observador, las 
observaciones se realizaron desde el interior de un vehiculo estacionado a unos 30 
m del nido. En cada nido focal se registr6 durante un pen'odo de 40' la presencia de 
individuos, su distancia aproximada a1 nido y el tipo de actividades que realizaban . 
Se observaron 8 nidos durante la puesta temprana, 4 durante la puesta tardia y 7 
durante la incubaci6n. Se categorizaron 4 comportamientos individuales que se 
relacionan con 4 estados del nido focal. Seg6n 10s niveles de atenci6n creciente se 
dividieron en: nido libre: nido sin individuos visibles hasta a 20 m de distancia; 
individuos ccrca: presencia de individuos a menos de 20 m que pueden estar 
alimentiindose; individuo vigilando: un individuo a menos de 10 m de distancia 
ubicado en una percha conspicuo, sin alimentarse y en nido: un individuo en el 
nido. Durante la obsen~aci6n en cada nido hub0 en general 2 6 mbs individuos 
asodados; por lo que, en un mismo momento, puede haber un individuo en el nido 
y por ejemplo otro vigilando ylo cerca. S61o la categoria nido libre es excluyente 
con respecto a todas las dem5s y la suma de las proporciones de tiempos en las 
distintas categorias es distinta de 1. La categoria individuos cerca podia incluir la 
presencia de otros individuos distintos de 10s dueiios del nido que est5n 
simplemente alimentbndose; por lo que se consider6 que s61o cuando habia 
individuos en el nido, o a lo sumo vigilando podia impedirse eficientemente el 
parasitismo. 
Los resultados se expresaron como proporci6n total de tiempo durante el cual algiin 
individuo se hallaba realizando una cierta actividad (por ej.: en el nido, 
alimentaci61-1, vigilancia etc.). La comparaci6n de 10s niveles de atenci6n a nidos 
durante 10s 3 periodos establecidos, se realiz6 medi ante un test de Kruskall-W allis 
con contrasts "a posteriori" (Siege1 & Castellan 1988). 
6.3 Resultados 
63.1 a Rcchao dc hurvcs parhitus: experimentos de parasitismo artiJcial. 
En 10s experimentos de parasitismo artificial, nidos de pecho amarillo que habian 
sido parasitados naturalmente con huevos del morfo manchado, se parasitaron 
experimentalmente durante la incubacidn con huevos parrisitos del morfo blanco. 
Hubo rechazo del huevo pariisito blanco en 516 instancias. Tres de 10s rechazos 
ocumeron durante las primeras 24 hs y 10s 2 restantes entre el cuarto y quinto dia. 
En todos 10s casos, el huevo pargsito del morfo manchado puesto en forma natural, 
fue aceptado. 
Ademhs, se parasitaron experimentalmente durante la puesta, 7 nidos con huevos 
"blancos" de tordo renegrido (largo: 2.19 k0.05; ancho 1.75a.04) y 6 con huevos 
"blancos" de pecho amarillo (largo: 2.67 &0.096; ancho 1 .%0.024). Todos 10s 
huevos experimentales fueron rechazados en menos de 24 hs. En 10113 
experimentos, 10s padres regresaron a1 nido durante 10s 45' de observaci6n 
posteriores a1 evento de parasitismo experimental y rechazaron el huevo parhsito en 
8 instancias. Los rechazos observados se produjeron en menos de 1 minuto a partir 
de la primera inspecci6n del contenido del nido por parte de 10s adultos (4 casos) y 
entre 3-18 rninutos en 10s (4) casos restantes . En todos 10s rechazos un individuo 
tom0 el huevo con el pic0 a lo ancho y lo deposit6 en el suelo a unos 3-10 metros 
del nido. De 10s 4 huevos recuperados luego de ser rechazados, s610 1 mostraba 
indicios de haber sido picado; todos 10s demiis estaban intactos. Los 5 rechazos no 
observados ocurrieron antes de transcurridas 24 hs desde la introduccidn 
experimental (en 3 instancias entre 10s 45' y 4 horas de la introducci6n). No se 
detectaron diferencias en la respuesta ni en el tiempo de rechazo entre 10s huevos 
"blancos" del hospedador y del parhsito (Test de Mann-Whitney, P=0.3). 
La discriminacidn hacia 10s huevos blancos fue similar cuando habia 2 huevos del 
hospedador y por lo tanto Cstos estaban en minoria (10113 instancias) o cuando 
habia un s61o huevo del hospedador (3113 instancias). 
6.3.1 .b R e c h ~ o  de huevos parhitos: parasitismo natural. 
De acuerdo a 10s criterios enunciados, fue detectado el rechazo de 12/16 huevos 
padsitos de morfo blanco, 5/13 intermedios y 211280 manchados (Chi-cuadrado de 
independencia, P<0.0001). El comportamiento hacia 10s huevos par6sitos van6 
seg6n el estadio de nidificaci6n del hospedador en que sucedi6 el evento de 
parasitismo. Los huevos pariisitos del morfo manchado fueron aceptados en 113 
casos cuando fueron puestos dos dias antes y en 6114 casos si fueron puestos un dia 
antes de iniciar la puesta. En 10s casos en que el parasitismo con el morfo manchado 
ocum6 luego de iniciada la puesta del hospedador, Cste acept6 10s huevos parhsitos 
en 981104 de 10s casos cuando fue parasitado durante la misma y en 1111 1 casos 
cuando fue parasitado durante la incubaci6n (Figura 6.2). Las diferencias 
observadas en la respuesta del hospedador entre antes y despuCs de iniciar la puesta, 
son significativas (Test exacto de Fisher, P<0.001). 
Por lo tanto, si se restringe el comportamiento del hospedador hacia eventos de 
parasitismo ocurridos luego de iniciada la puesta, fueron rechazados 11/14 huevos 
blancos, 317 huevos de morfo intermedio y s610 611 15 huevos del morfo manchado 
(Chi-cuadrado de independencia P<0.0001, Figura 6.3). En el caso de 10s huevos 
del morfo blanco, en 2 instancias fueron detectados ya fuera del nido cuando se 
hallaban en el suelo a 2-3 m del mismo. No hubo diferencias en el comportamiento 
de rechazo hacia 10s huevos blancos introducidos luego de iniciada la propia puesta, 
ya sea por parasitismo natural o artificial (parasitismo natural: 11/14 rechazos vs. 
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Figura 6.2: Respuesta del hospedador hacia 10s huevos padsitos del motio de coloraci6n manchado 
(parasitismo natural) en funci6n de la fecha del estadio de mdificac16n en que ocum6 el evento de 
parasitismo. Las categorias -2 dias y - 1 dia se corresponden a eventos de parasitismo ocumdos 2 6 
1 dia antes de que el hospedador inicie su puesra Para la informaci6n sobre el total de eventos de 
paps~tismo ocurridos en cada categoria, ver el testo. 
Blanco . Intermedio Manchado 
Morfos de 10s huevos par6sitos 
Figura 6.3: Proporcidn de rechazos de 10s huevos par5sitos de distintos morfos de coloracidn 
(parasitismo natural) cuando 10s eventos de parasitismo ocurrieron durante la puesta o incubacidn 
del hospedador. El nivel de rechazo difiri6 entre 10s morfos de coloracibn del huevo pahito (Chi- 
cuadmdo de independencia, P<0.00 1). 
6.3.2 Defensa del n i b  frente a 10s pardsitos de cria adultos 
En 13/14 sesiones del experiment0 con hembra de tordo, hubo respuesta hacia 10s 
ejemplares embalsamados. En 12 de esas sesiones la primer conducta agresiva se 
dirigi6 hacia la hembra del paraito. un resultado que muestra discriminaci6n frente 
a lo esperado por azar (test binomial a una cola, P=0.002). La hembra de tordo fue 
m6s agredida que el control en lo que se refiere a la conducta de picoteo rnientras 
que en el caso de la de picoteo de intensidad mayor a 1, esta conducta nunca fue 
dirigida hacia el control (Figura 6.4). Los demis comportamientos se expresaron en 
menos de 5 sesiones, por lo que no es posible hacer el aniilisis estadistico (Siege1 & 
Castellan 1988). 
Hembra de M. bowiensis 
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Figura 6.4: Ndmero de respuestas agresivas dirigidas hacia la hembra de Molorlzrz~s boilarieirsis y 
hacia el control (hembra de Agelaius rltilli~~s) en el experiment0 de presentacldn simulthea de 
ejemplares embalsamados de ambas especies. La hembra de tordo fue m b  agredida que el control en 
lo que se refiere a la conducta de picoteo (test pareado de Wilcoson P=0.041) y en la de picoteo de 
intensidad mayor a 1 (P=0.019). Se grafican las medias (barras) con sus respecti~os errores 
estandard 
Los individuos respondieron a 10s ejemplares embalsamados en todas las sesiones 
del experimento macho de tordo-hembra de varillero, mostrando preferencia hacia el 
parisito en lo que respecta a dirigir la primer conducta agresiva (P=0.04). El macho 
de tordo fue m6s agredido que el control en lo que se refiere a la conducta de golpe 
con las patas (Figura 6.5). Si bien se expresd linicamente en 4 sesiones, la conducta 
de picoteo de intensidad mayor a 1 siempre se dirigi6 hacia el parisito y nunca hacia 
el control (2.5+ 1.12 veces vs. 0). 
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Figura 6.5: Niunero de respuestas agresivas dirigidas hacia el macho de Molot1zrr1s boimrierrciis y 
hacia el control (hembra de Agelaircs tlzillirts) en el experimento de presentaci6n simulthea de 
ejemplares embalsamados de ambas especies. El macho de tordo fue m b  agredido que el control en 
lo que se refiere a la conducta de agresidn con las patas (Test pareado de Wilcoson, P=0.04). 
El ndmero de respuestas agresivas que generaron 10s parisitos contrast6 
notoriamente con el que recibi6 la especie control. Dindole igual peso a todas las 
conductas awsivas que implicaron contacto fisico, tanto la hembra como el macho 
del parisito fueron mis agredidos que el control (Figura 6.6). Incluso, la categoria 
de mayor agresividad que fue la de picoteo de intensidad mayor a 1, nunca fue 
dirigida hacia el control y si hacia 10s padsitos (Figuras 6.4 y 6.5). En 3 sesiones la 
respuesta hacia 10s ejemplares parksitos embalsamados fue desatada luego de 
generarse una agresibn hacia hembras o machos de tordo vivos que se encontraban 





Figura 6.6: Agrupaci6n de todas las respuestas agresivas con contacto fisico dirigidas hacia la 
hembra (n=13) o macho (n=8 ) del tordo renegrido en comparaci6n con las dirigidas a l  control 
(hembra de varillero de ala amarilla). Tanto la hembra como el macho par5sitos fueron mas 
agredidos que sus respectivos controles (test pareado de Wilcoson, P=0.006 y P=0.03 
respectivamente). Se grafican las medias con sus respectivos errores estikdar. 
Tordo renegrido T 
6.3.3 Atencibn al nido. 
La proporci6n de tiempo total en que a1 menos un individuo de la pareja se 
encuentra en el nido, fue menor durante la puesta temprana que en puesta tardia o 
incubaci6n (Figura 6.7). Esta diferencia se mantuvo atin cuando se incluyd la 
presencia de individuos vigilando (Figura 6.7). 
En nido 
Flpura 6.7: Porcentaje del t l emp  total en el que 10s lndi\  duos de pecho arnanllo podrian ~mpedir 
el parasltlsmo de su mdo. En mdo se refiere al h e m p  durante el cud un lndlv~duo est5 en el mdo 1 
atencidn a1 tiempo en que un indn iduo estA en el nldo o \ lgllando. Puesta c.3 corresponde a nldos 
en puesta con menos de 3 hue\ os (n=8), puesta 13 a nidos en puesta con 3 6 m& hue\ os (n=4) 1 
en incubac16n a n~dos con la puesta completa (n=7). Son significat~\ as las dferenclas entre puesta 
temprana 5 puesta tardia o incubation tanto en la categoria en nldo como en atenc16n (Kruskal- 
Wallis Pd.009 y M.006 respectlvamente con contrastes "a postenon" P4.05). 
Se grafican las medlas con sus respectivos errores standard. 
El pecho amarillo ha desarrollado un claro comportamiento de rechazo hacia 10s 
huevos de tordo renegrido. El nivel de rechazo depende de dos variables: momento 
en que se produjo el evento de parasitism0 con respecto a1 estadio de nidificaci6n 
del hospedador y coloraci6n del huevo. Los huevos parksitos colocados antes del 
inicio de la propia puesta presentan una mayor proporci6n de rechazo que 10s 
depositados luego de iniciada la puesta. Si bien este patr6n de discriminaci6n no es 
el m6s habitual (Ortega & Cruz 1988, Hill & Sealy 1994), ha sido descripto tanto en 
hospedadores del cucii comiin (Davies & Brooke 1988) como de tordos pariisitos 
(Fraga 1986, Sealy 1995). Una vez iniciada la puesta, la respuesta hacia el huevo 
parisi to depende del grado de divergencia que presenta su coloraci6n con respecto a 
la de 10s huevos del hospedador. Los huevos de morfo manchado son casi siempre 
aceptados (mis del95 % de 10s casos), 10s del morfo intermedio son aceptados en 
el 60 % de 10s casos y 10s de morfo blanco ~610 en el 21 %. Los experimentos de 
parasitismo artificial muestran niveles de rechazo hacia el morfo blanco adn mayores 
(98 %). Por otra parte, nunca se verific6 el rechazo hacia huevos del morfo 
manchado. Probablemente, algunos de 10s aparentes rechazos hacia huevos 
paksitos del morfo manchado puestos naturalmente, podrian ser el resultado de la 
remoci6n de huevos por parte de hembras parbsitas o de su picadura y posterior 
remoci6n como parte del comportarniento de limpieza del nido del hospedador. El 
rechazo inrnediato de 10s huevos blancos result6 ser independiente de su tamaiio, lo 
que indicaria que el hospedador utiliza principalmente el color de 10s rnismos como 
clave identificatoria. Los pecho amarillo rechazan por reconocimiento genuino, ya 
que su comportamiento hacia el morfo blanco no van6 cuando habia igual ndmero 
de huevos pargsitos blancos y propios en el nido. De las 4 especies previamente 
descriptas como rechazadoras de huevos del tordo renegrido, 3 utilizan como clave 
el color (Mason 1986a y b) s610 una. el hornero, Furnurius rufis, discriminaria 
entre sus huevos y 10s del parbsito por las diferencias en tamaiio 
independientemente, de la coloraci6n de 10s rnismos (Mason & Rothstein 1986). El 
nido del hornero es una estructura cerrada de barro con muy poca disponibilidad de 
luz en el interior, por lo que no seria de esperar que este hospedador desanollara 
claves de discrirninaci6n visual (Mason & Rothstein 1986). 
La linica estrategia posible en el pecho amarillo para elirninar el costo principal del 
parasitismo, que es la remocidn de huevos por parte de la hembra de tordo, seria 
impedirle el acceso a1 nido. Los pecho amarillo reconocen tanto a las hembras como 
a 10s machos de tordo renegrido frente a otras especies y, reaccionan en forma 
agresiva cuando Cstos se hallan en las cercanias del nido. Sin embargo, el nivel de 
parasitismo encontrado en este estudio (66%, con mbs del 50% de 10s nidos 
parasitados mis de una vez), indicaria que la defensa del nido no es una Gctica 
efectiva para impedir el acceso a1 mismo. Mucho se ha discutido sobre la eficiencia 
de la defensa del nido como mecanismo efectivo para impedir el parasitismo 
(Robertson & Norman 1976,1977, Mosksnes er d 1990, Neudorf & Sealy 1992). 
En algunos casos se considera que la defensa del nido s610 seria eficiente en 
situaciones de alta densidad de individuos nidificantes (Robertson & Norman 1977, 
Clark & Robertson 1979). Dentro de las descripciones de eventos de parasitismo 
exitosos del tordo cabeza marrbn, se incluye a varios donde las agresiones hacia la 
hembra de tordo por parte de 10s hospedadores resultaron infructuosas (Neudorf & 
Sealy 1994). Sin embargo, la mayoria de 10s hospedadores involucrados en ambas 
situaciones, a diferencia del pecho amarillo, son m6s pequeiios que la hembra 
parhsita. 
Probablemente la ineficacia de la defensa se deba a que el nido queda desatendido 
por mucho tiempo durante el horario en que las tordas parasitan. La hembra del 
tordo cabeza marr6n Molothrus uter parasita muy temprano cuando sus 
hospedadores estm'an alimentiindose (Scott 1991). En el pecho amarillo el nido es 
vigilado s610 un 30 9% del tiempo durante la puesta temprana, momento que coincide 
con el pico de parasitismo (Figura 4.3). Esta cantidad aumenta a1 63 % cuando el 
nido se halla en puesta tardia o incubaci6n. Un patr6n semejante se observ6 en 
Dendroicuperechia, en un 6rea de simpatria reciente con el tordo cabeza marr6n. Si 
bien el hospedador desarrolla un comportamiento agresivo hacia 10s par6sitos 
adultos, ambos padres dejan el nido libre un 75 % del tiempo durante la puesta de 
huevos y el porcentaje se reduce a1 26 % durante la incubaci6n. En esta especie, el 
macho tiende a seguir a la hembra cuando Csta va a alimentarse (Burgham & Picman 
1989). 
Las hembras de 10s Passeriformes en general requieren de un aumento equivalente 
a1 40 % de su gasto energCtico basal durante la puesta (Ricklef 1974). Es de esperar 
entonces que exista un compromiso por parte de la hembra hospedadora entre 
utilizar su tiempo para alimentarse o para defender el nido. En este sentido, Arcese y 
Smith (1988) lograron disminuir la incidencia de parasitismo del tordo cabeza 
marr6n sobre Melospiza rmlodia al ofrecerle a las hembras una fuente de aliment0 
suplementario en las cercanfas de su nido. Adn cuando en la hembra de pecho 
amarillo existiera el compromiso de alimentarse o defender el nido durante la puesta, 
el macho que realiza una menor inversi6n energCtica durante ese periodo, podria 
pennanecer cerca del nido cuando su pareja va a alimentarse. Se ha comprobado que 
en las aves a6n cuando el sistema de apareamiento es mayoritariamente mon6gam0, 
macho y hembra pueden involucrarse en cdpulas fuera de su pareja (Birkhead & 
Mdller 1992). El mayor gasto energetic0 en 10s machos de 10s Passeriformes 
especialmente si Cstos no incuban, se alcanza durante la alimentacicin de 10s 
pichones (Clutton-Brock 1991). Para asegurarse que esos pichones Sean suyos, el 
macho debe vigilar a la hembra para impedir que Csta copule con otros machos 
durante el periodo fkrtil que coincide con la puesta de huevos (Birkhead & M~ller  
1992). Los pecho amarillo son mon6gamos y el macho suele acompaiiar a la 
hembra durante 10s viajes de alimentaci6n (Orians 1980). Durante todas las sesiones 
experimentales aiin cuando hub0 mis de 2 individuos involucrados en la defensa del 
nido (probablemente incluyendo algtin ayudante), todos 10s individuos llegaron y 
partieron en grupo. En el macho de la pareja, hay aparentemente un compromiso 
entre defender el nido (estrategia que neutralizaria el parasitismo interespecifico) y 
vigilar a la hembra (estrategia que neutralizaria las posibles c6pulas fuera de la 
pareja). Los costos del parasitismo para el macho de pecho amarillo son 
equivalentes a 10s de su pareja si logra asegurar la paternidad sobre todos 10s 
huevos. Si en cambio, por defender el nido s610 una fracci6n de 10s huevos fuera 
fecundada por 61, sus costos podn'an ser mayores o incluso podria obtener un Cxito 
reproductivo nulo en el caso extremo en el que no fecundara ningtin huevo. 
El rechazo de 10s huevos parisitos es una estrategia de menor valor adaptativo que 
la defensa del nido, per0 probablemente mucho menos costosa. Las diferencias 
encontradas entre la proporci6n de huevos parisitos del morfo blanco en nidos 
activos y abandonados (3.3 % vs. 24 % respectivamente, ver 4.4), indica que 10s 
pecho amarillo estAn removiendo la mayoria de 10s huevos pardsitos del morfo 
blanco. Sin embargo, cuando se la hace relativa a 10s costos del parasitismo que 
neutraliza, en promedio s61o elimina el efecto residual de la permanencia de mis de 
3 huevos pardsitos en la proporci6n de huevos del hospedador que producen 
pichones volantones (Figura 5.4). No es de extraiiar entonces, que una vez iniciada 
la puesta, el hospedador s610 rechace 10s huevos parisitos con una coloraci6n 
claramente distinta a la propia como son 10s del morfo blanco. Si el hospedador 
discriminara por tamaiio como se ha propuesto en el hornero, deberia comparar el 
tamaiio de 10s huevos parisitos con el m6s pequefio de sus propios huevos (Mason 
& Rothstein 1986). Comparando las medidas del huevo parisito con el ancho del 
huevo de pecho amarillo m6s angosto y con el largo del huevo de pecho amarillo 
m6s corto de cada nidada respectivamente, las diferencias promedio son altamente 
significativas pero de magnitud muy pequeiia (0.5 y 2.62 mm. respectivamente 
n=153 , test de t pareado P=0.001). Los pocos casos de aparente rechazo de huevos 
parisitos del morfo manchado puestos naturalmente, no involucraron huevos 
relativamente m5s chicos que 10s que fueron aceptados (test de t, n=l1 y 153; ancho 
P=O.45 y largo P=0.82). Un modelo te6rico reciente basado en la teoria de 
deteccidn de seiiales (Wiley 1994), incorpora entre las variables a tener en cuenta 
para que surgiera la discriminaci6n hacia 10s huevos pardsitos, a la probablidad de 
que el hospedador crea errcineamente que ha sido parasitado. Si 10s huevos del 
parisito son muy semejantes a 10s propios, ademis de cometer errores en la 
discriminaci6n habiendo sido parasitado, el hospedador podria rechazar sus huevos 
IF- 
mis distintos atin cuando no hubiera mediado un evento de parasitismo (Davies a 
d, inkdito). En el pecho amarillo dados 10s pequeiios costos del parasitismo que 
neutraliza el rechazo del huevo parAsito, no existiria una presi6n selectiva suficiente 
como para generar reconocimiento de huevos parisitos manchados en base a las 
pequeiias diferencias en tamaiio. Siendo que estos iiltimos pueden ser muy 
semejantes a 10s suyos, podria haber un costo muy alto por errores en la 
discriminaci6n que implicaran el consiguiente rechazo de huevos propios. 
Capitulo 7 
Conclusiones generales 
El nivel de parasitismo observado en el pecho amarillo (66 %), es aparentemente 
mayor que el registrado en otros 2 IctCridos de abundancias comparables que 
anidaron en el hrea de estudio. El alto nivel de parasitismo podria estar indicando 
que existe una cierta preferencia o que las hembras de tordo renegrido tienen menos 
dificultades para parasitar a esta especie. En cuanto a la interaccidn parhsito- 
hospedador, el comportamiento de rechazo de huevos blancos por parte del pecho 
amarillo es responsable de la baja frecuencia observada de parasitismo con este 
morfo. Las hembras de tordo renegrido que ponen huevos blancos no evitarian 
parasitar a1 pecho amarillo. La alta sincronizaci6n de la puesta de la hembra de tordo 
renegrido con la del pecho amarillo indica que existe algdn tipo de monitoreo de 10s 
nidos antes de que tstos Sean parasitados. El 60 % de 10s nidos con parasitismo 
mdltiple fueron parasitados por hembras distintas. Esto demuestra que las hembras 
de tordo renegrido no excluyen en forma efectiva a otras hembras de 10s nidos que 
parasitan. Frente a la opcidn de destruir huevos del hospedador o huevos pargsitos. 
las hembras de tordo renegrido destruyen preferentemente huevos de pecho 
amarillo. No existen evidencias directas de que este comportamiento se deba a1 
reconocimiento diferencial de 10s huevos y probablemente sea la consecuencia de la 
mayor resistencia a la ruptura que presentan 10s huevos parhsitos. 
Las adaptaciones mhs importantes que explicarian el alto exit0 reproductivo del 
par5sito en nidos de este hospedador son el parasitismo durante la puesta y el menor 
periodo de incubacidn de sus huevos. La ruptura de huevos del hospedador no 
aumentaria la probabilidad de eclosi6n de 10s pichones parhsitos ni seria necesaria 
para disminuir la cornpetencia entre esos pichones y 10s del hospedador. Gran parte 
del txito reproductivo del tordo renegrido depende de caractensticas propias de la 
historia de vida del pecho amarillo. El tamafio de puesta de 4-5 huevos, 10s cortos 
periodos de atenci6n a1 nido durante la puesta, el periodo de incubacidn de sus 
huevos 2 dias mhs largo que el del parhsito y la tasa de crecimiento menor de sus 
pichones, lo transforman en un hospedador de gran calidad. La combinacidn de las 
adaptaciones del tordo renegrido a1 parasitism~ y las caracteristicas de historia de 
vida del pecho amarillo explican que el txito reproductivo del pariisito no disminuya 
atin en nidos parasitados con 5 huevos. 
El pecho amarillo es solo una de las mds de 200 especies de potenciales 
hospedadores con las que cuenta el tordo renegrido. Ciertos comportamientos 
aparentemente innecesarios como lo es la picadura de huevos, podrian ser dtiles 
cuando el parisito utilizara otros hospedadores. La evoluci6n de las adaptaciones a1 
parasitismo de cria en el tordo renegrido entonces seria modelada por ese 
" hospedador promedio" a modo de "coevoluci6n difusa" . 
Las poblaciones del tordo renegrido probablemente han aumentado en las iireas de 
distribuci6n hist6rica por el uso de las mismas priicticas agropecuarias que 
fomentaron la expansi6n de su distribuci6n. Este aumento poblacional podria ser 
responsable de 10s altos niveles de parasitismo y sus costos asociados encontrados 
en este estudio. No es posible detenninar si 10s niveles de parasitismo que 
modelaron la evoluci6n de 10s mecanismos de defensa en el pecho amarillo eran 
comparables a 10s actuales. Cualquiera que halla sido la presi6n de parasitismo 
hist6rica, el pecho amarillo ha desarrollado claros comportamientos de defensa 
frente a1 parasitismo de cria. El rechazo de huevos pardsitos blancos muestra que el 
pecho amarillo es capaz de discriminar y manipular huevos pariisitos muy diferentes 
a 10s suyos. La ausencia de rechazo frente a huevos parisitos del morfo manchado 
puestos luego del inicio de la propia puesta, se deberia entonces a las dificultades en 
la discriminaci6n entre Cstos y 10s propios. No existen evidencias de que esa falta de 
rechazo se deba la existencia de mecanismos mis complejos como 10s que postula la 
hip6tesis de 10s altos costos del rechazo (Rohwer & Spaw 1988, Rgskaft et a1 
1990) o 10s de la hip6tesis de la mafia (Zahavi 1979). 
En cuanto 10s costos del parasitismo que expenmenta el pecho amarillo, el mayor 
efecto esti asociado a1 comportamiento de picadura de huevos por parte de la 
hembra de tordo renegrido. Niveles de parasitismo extremadamente altos que 
impliquen la permanencia de mis de 3 huevos pariisitos en el nido, disminuye la 
producci6n de volantones a partir de 10s huevos del hospedador que no fueron 
picados o removidos. El rechazo hacia 10s huevos pariisitos s610 neutraliza este 
iiltimo efecto. No es de extraiiar entonces, que el pecho amarillo no halla 
desarrollado un mayor grado de discriminacidn entre sus huevos y 10s del morfo 
manchado incluso usando las diferencias en tamaiio entre ambos. 
Teniendo en cuenta 10s distintas costos que produce el parasitismo y el mayor 
tamafio corporal del hospedador, seria de esperar que se seleccionara el 
reconocimiento de 10s parPsitos de cria adultos como enernigos potenciales. Este 
reconocimiento ha sido claramente desarrollado en el pecho amarillo. Sin embargo, 
la pareja reproductiva (y 10s posibles ayudantes), no han desarrollado el 
comportamiento de cuidado del nido durante la puesta e incubaci6n temprana, 
periodos de miixima vulnerabilidad frente a1 parasitismo. La falta de cuidado del 
nido determina que su defensa frente a 10s parPsitos de cria sea una estrategia 
altamente ineficiente. Probablemente otras variables asociadas con la historia de vida 
del pecho amarillo determinen la ausencia del desarrollo de la defensa del nido frente 
a1 parasitismo de cria. Se postula que esas variables serian diferentes para cada 
integrante de la pareja. En la hembra, intervendrian restricciones energeticas 
relacionadas con el alto costo de la puesta de huevos y en el macho se habria 
favorecido el comportarniento de asegurar la paternidad de esos huevos. 
El pecho amarillo como nuevo hospedador efectivo de un 
parhito de cria espeeialista: el tordo pico corto 
(Molothrus rufoaxillaris) . 
Intr oducci6n 
Entre las especies de tordos parBsitos existe un continuo entre las estrategias 
posibles en cuanto a la selecci6n y uso de hospedadores. En un extremo de ese 
continuo se ubican el tordo cabeza marr6n Molothrus arer y el tordo renegrido M. 
bonariensis que utilizan pdcticamente a todos 10s Passeriformes que cohabitan en 
su ambiente (miis de 200 especies descriptas, Friedmann & Kiff 1985). En el otro 
extremo, y como un ejemplo de alta especializaci6n, se ubica el tordo pico corto M. 
rufoaxillaris para el cual durante mucho tiempo se habia descripto una dnica especie 
hospedadora, el tordo mdsico M. badius (Hudson 1874, 1920, Friedmann 1929, 
Mason 1980, Fraga 1986). 
Sick (1985) menciona haber registrado la presencia de pichones del tordo pico corto 
en nidos del chopi, Gnorimopsar chopi en un Brea recientemente colonizada por el 
pariisito de cn'a y donde su hospedador habitual, el tordo mlisico no se habia 
establecido. Fraga (en prensa) registra haber visto 3 grupo de chopis alimentando 
voiantones de tordo pico corto en Misiones, per0 recalca que no hay tordos mlisicos 
en el 6rea. Hasta este momento sin embargo, no existia evidencia directa de que el 
tordo pico corto usara a otra especie como hospedador en zonas donde el tordo 
mtisico estA presente. 
En esta secci6n se describe el uso regular del pecho amarillo Pseudoleistes 
virescens (Icterinae) como hospedador por parte del tordo pico corto en un Brea 
donde el tordo mdsico estA presente. AdemBs, se docurnenta la cria exitosa de 
pichones del tordo pico corto por parte de este nuevo hospedador. 
Materiales y mktodos. 
El trabajo de campo se llev6 a cab0 en la localidad de General Lavalle (para una 
descripcidn del Brea ver 2.4). Los pecho amarillo nidifican en las zonas abiertas. 
Sus nidos son abiertos, de forma de taza y 10s construyen sobre cardos ( C w a  
cardunculus, Carduus acanthoides), junquillos negros (Juncus acutus) y cortaderas 
(Cortaderiaselloana) a unos 0.5-1 metros de altura (Gibbson 1918, Orians 1980). 
El tordo miisico en cambio, nidifica en 10s pequeiios parches de bosque nativo 
formados principalmente por tala (Celris fala) y sombra de tor0 (Jodinia 
rhornbifolia) que se encuentran asociados a zonas altas y cordones de conchillas. A 
diferencia de 10s pecho amarillo, 10s tordo mGsico utilizan cavidades naturales para 
construir sus nidos, per0 tambiCn pueden usar nidos de estructura cerrada 
construidos por otras aves, luego de ser abandonados (Friedmann 1929, Hoy & 
Otow 1964, Fraga 1986). 
Durante las temporadas reproductivas de 1993-1994 (octubre-diciembre), se 
realiz6 el seguimiento de 338 nidos de pecho amarillo localizados antes de que 
nacieran 10s pichones (134 fueron seguidos desde la construccidn, 128 desde la 
puesta y 76 desde estadios tempranos de la incubaci6n). Los pecho amarillo son 
hospedadores frecuentes del tordo renegrido y en promedio el 66 % de sus nidos 
son parasitados por esta especie (ver capitulos 3 y 4). 
Los nidos fueron revisados en lo posible diariamente hasta que fueran predados, 
abandonados o produjeran pichones volantones. Los huevos se marcaron con tinta 
indeleble y se revisaron en cuanto a si presentaban picaduras o abolladuras. Los 
pichones se marcaron con tinta indeleble en 10s tarsos y se pesaron con Pesolas de 
50-100 g hasta que abandonan el nido a1 intentarse la manipulaci6n (10-12 dias 
desde la eclosidn). 
Los huevos del tordo pico corto son fficilmente distinguibles de 10s del tordo 
renegrido en base a las diferencias en coloraci6n de fondo y patrdn de manchas 
(Fraga 1983b, 1986). En el 5rea de estudio, 10s huevos de tordo renegrido pueden 
ser blanco-inmaculados o manchados. El pecho arnarillo acepta 10s huevos padsitos 
manchados y rechaza 10s blancos (6.3.1). Los huevos manchados de tordo 
renegrido tienen un color de fondo que varia entre el blanco y el marrdn claro. Las 
manchas son redondeadas, de entre 0.1 a 1 mm. de digmetro, y pueden ser de color 
,oris o rnarrdn oscuro (Figura 2.3). Los huevos de tordo pico corto son siempre 
Materiales y mCtodos. 
El trabajo de campo se llev6 a cab0 en la localidad de General Lavalle (para una 
descripcidn del Area ver 2.4). Los pecho amarillo nidifican en las zonas abiertas. 
Sus nidos son abiertos, de forma de taza y 10s construyen sobre cardos (Cjmzra 
cardunculus, Carduusacanth~ides), junquillos negros (Juncus acutus) y cortaderas 
(Cortaderiaselbunu) a unos 0 . 5 1  metros de altura (Gibbson 1918, Orians 1980). 
El tordo mdsico en carnbio, nidifica en 10s pequeiios parches de bosque nativo 
formados principalmente por tala (Celtis tala) y sombra de tor0 (Jodinia 
rhombifolia) que se encuentran asociados a zonas altas y cordones de conchillas. A 
diferencia de 10s pecho arnarillo, 10s tordo mtisico utilizan cavidades naturales para 
construir sus nidos, per0 tambiCn pueden usar nidos de estructura cerrada 
construidos por otras aves, luego de ser abandonados (Friedmann 1929, Hoy & 
Otow 1964, Fraga 1986). 
Durante las temporadas reproductivas de 1993-1994 (octubre-diciembre), se 
realiz6 el seguimiento de 338 nidos de pecho amarillo localizados antes de que 
nacieran 10s pichones (134 fueron seguidos desde la construccicin, 128 desde la 
puesta y 76 desde estadios tempranos de la incubaci6n). Los pecho amarillo son 
hospedadores frecuentes del tordo renegrido y en promedio el 66 % de sus nidos 
son parasitados por esta especie (ver capitulos 3 y 4). 
Los nidos fueron revisados en lo posible diariamente hasta que fueran predados, 
abandonados o produjeran pichones volantones. Los huevos se marcaron con tinta 
indeleble y se revisaron en cuanto a si presentaban picaduras o abolladuras. Los 
pichones se marcaron con tinta indeleble en 10s tarsos y se pesaron con Pesolas de 
50-100 g hasta que abandonan el nido al intentarse la manipulacicin (10-12 dias 
desde la eclosi6n). 
Los huevos del tordo pico corto son fBcilmente distinguibles de 10s del tordo 
renegrido en base a las diferencias en coloraci6n de fondo y patr6n de manchas 
(Fraga 1986). En el Brea de estudio, 10s huevos de tordo renegrido pueden ser 
blanco-inmaculados o manchados. El pecho amarillo acepta 10s huevos parbitos 
manchados y rechaza 10s blancos (6.3.1). Los huevos manchados de tordo 
renegrido tienen un color de fondo que varia entre el blanco y el marr6n claro. Las 
manchas son redondeadas, de entre 0.1 a 1 mm. de diametro, y pueden ser de color 
gris o marr6n oscuro (Figura 2.3). Los huevos de tordo pic0 corto son siempre 
manchados, de color de fondo rosado o marr6n claro. Las manchas, alargadas y de 
aspect0 fibroso, cubren toda la superficie del huevo. En algunos casos, ademis de 
las manchas habituales, 10s huevos poseen unas pocas marcas a mod0 de lineas 
oscuras. 
Los pichones de tordo pico corto se identificaron siguiendo a Fraga (1979, 1986). 
A1 nacer, 10s pichones de tordo pico corto tienen la pie1 rosada mientras que en 10s 
de tordo renegrido la pie1 es m6s arnarillenta. En cuanto empluman, las diferencias 
entre 10s dos parkitos de cria se hacen mis marcadas. Los pichones de tordo 
renegrido carecen del color rufo en las plumas del ala que es caracteristico de 10s 
pichones de tordo pico corto. 
Resultados 
El tordo pico corto parasit6 el 5 % de 10s nidos (171338). Quince nidos fueron 
parasitados con un huevo y 2 con dos huevos. La mayor parte de esos nidos 
(1417) tambi6n fueron parasitados por el tordo renegrido (4 con parasitismo simple 
y 10 con parasitismo mliltiple, rango 2-5 huevos). El tordo pico corto parasit6 a1 
pecho arnarillo durante toda la temporada reproductiva del hospedador (octubre a 
diciembre). El nlimero de nidos parasitados en periodos de 15 dias desde el inicio 
de la temporada reproductiva se mantuvo priicticamente constante. Comenzando el 1 
de octubre, el n~mero  de nidos parasitados fue de 2, 2, 2, 4, 4, y 3. Sin embargo, 
como consecuencia de la caida en la oferta de nidos del hospedador, la proporci6n 
de nidos parasitados aument6 hacia el fin de su temporada reproductiva (Figura 
8.1). 
Se cont6 con registros completos de la secuencia de puesta de 10117 nidos; ya que 
10s demis nidos fueron localizados cuando se hallaban en estadios tempranos de la 
incubaci6n. En esos 10 uidos hubo 11 eventos de parasitismo por parte del tordo 
pico corto. En el 72.5 % de 10s casos (8/11), el evento de parasitismo ocum6 
durante la puesta del hospedador. En 10s tres casos restantes, el huevo par6sito fue 
puesto, antes de que el hospedador iniciara su puesta, un dia despuCs de la puesta 
de su dltimo huevo o luego de la eclosidn de 10s pichones. 
Octubre Noviembre Diciembre 
Figura 8.1: Oferta de nidos de pecho arnarillo a lo largo de la temporada reproductiva (barras) y 
proportion de esos nidos parasitados por el tordo pic0 corto (circulos blancos). Los datos 
corresponden a 10s 338 nidos seguidos desde antes de la eclosi6n de 10s pichones (temporadas 1993- 
94). 
Catorce de 10s 17 nidos (82.3 %) fueron predados, 10 mientras contenian huevos y 
4 tempranamente Iuego de la eclosidn de 10s pichones. La predacidn o abandon0 de 
10s nidos no parasitados por el tordo pico corto, fue del82.5 % (2651321). De 10s 3 
nidos exitosos, en uno el huevo de tordo pico corto eclosionb, el pichdn parhito 
creci6 normalmente (peso a1 dia 8 = 37 g.) y llegd a volantijn. En este nido nacieron 
dos pichones del hospedador que tambiCn abandonaron el nido (peso al dia 8 = 
35.5 y 41 g). Este nido no fue parasitado por el tordo renegrido. En el otro nido 
exitoso, el huevo de tordo pico corto fue puesto 3 dias desputs del nacimiento de 
10s pichones. Este nido tenia 4 huevos de tordo renegrido y eclosionaron 3 
pichones que sobrevivieron hasta volantones (todos 10s huevos de pecho amarillo 
se perdieron debido a eventos de picadura yio remoci6n por parte de 10s tordo 
renegrido). En el nido exitoso restante, el evento de parasitism0 por parte del tordo 
pic0 corto ocum6 antes de que el hospedador iniciara la puesta y el huevo par5sito 
fue rechazado por el pecho arnarillo. Este hospedador normalmente rechaza 10s 
huevos pargsitos puestos antes de iniciar su propia puesta (Figura 6.3). 
En cuanto a 10s 4 nidos predados durante el estadio de pichones, en uno de ellos un 
pich6n de tordo pico corto y 2 pichones de tordo renegrido nacieron el mismo dia, 
pero el nido fue predado a1 dia siguiente. En 10s 3 nidos restantes, 10s huevos de 
tordo pico corto desaparecieron del nido antes de la eclosidn de 10s pichones. Dado 
que esos nidos recibieron 2 , 4  y 4 huevos de tordo renegrido, las desapariciones 
probablemente Sean debidas a picadura o remoci6n por parte de las hembras de ese 
pargsito (4.3.5). 
Existen algunos registros previos sobre la presencia de huevos de tordo pico corto 
en nidos de otros hospedadores ademis del tordo mdsico (Grant 191 1, 1912, 
Girard en Pereyra 1938). Sin embargo, esos registros provienen de colecciones de 
huevos y Friedmann (1963) considera que son debidos a identificaciones 
incorrectas de huevos de tordo renegrido. Mason (1980) y Fraga (1986) llegaron a 
la misma conclusidn luego de examinar algunas de esas colecciones que actualmente 
se hallan en museos. 
Mason y Rothstein (en Fraga 1986) registraron la presencia de huevos de tordo pico 
corto en nidos de pecho amarillo, per0 esos nidos no fueron seguidos por lo que se 
desconoce el fin de esos huevos. Hudson (1920) menciona haber observado a 2 
volantones de tordo pico corto recibiendo aliment0 por parte de pecho arnarillos. 
Este trabajo confirma que el tordo pic0 corto parasitaria regularmente a1 pecho 
amarillo y que este hospedador puede criar exitosamente a 10s pichones del parhito. 
En la mayoria de 10s casos, la hembra de tordo pico corto no tuvo dificultades para 
sincronizar su puesta con la hembra de pecho amarillo. En s610 el 9.1 % de 10s 
eventos (111 1), el parasitism0 ocuni6 antes de que el hospedador iniciara la puesta. 
Este valor es semejante a1 14.3 % de puestas prematuras observadas por Fraga 
(1986) en nidos del tordo mdsico y considerablemente menor que el 87 % estimado 
por Mason (1980) en nidos del mismo hospedador. 
En el h i c o  nido no predado donde eclosiond el huevo de tordo pic0 corto, 10s 
pichones de pecho arnarillo, que son de mayor tamaiio corporal (peso asint6tico = 
49 g), no excluyeron competitivamente a1 pich6n pariisito. En consecuencia, 
except0 por la alta tasa de predacidn de nidos que sufre, el pecho amarillo aparenta 
ser un buen hospedador efectivo del tordo pic0 corto. 
La alta especificidad en cuanto a1 uso de hospedadores que presenta el tordo pico 
corto ha sido atribuida generalmente a1 mayor exit0 reproductivo que obtiene este 
parhito en nidos del tordo miisico. A pesar de que la muestra es pequeiia, el Cxito 
reproductivo del tordo pic0 corto (medido como volantones producidos en funci6n 
del total de huevos par6sitos puestos), observado en nidos del pecho amarillo (5.3 
%) no difiere del 7.4 % registrado por Fraga (1986) en nidos del tordo m6sico 
(1118 vs. 191257, Test exacto de Fisher P>0.99). Sin embargo, las principales 
causantes de la pkrdida de huevos del tordo pico corto en 10s nidos de 10s dos 
hospedadores son marcadamente diferentes. En 10s nidos del tordo mdsico, la 
principal responsable de la *rdida de huevos parhitos es la puesta prematura o ma1 
sincronizada con la hembra hospedadora (Mason 1980, Fraga 1986); mientras que 
en nidos de pecho amarillo, la predaci6n aparenta ser la causa principal. Sin 
embargo, en el estudio de Fraga (1986) el 61 % de 10s nidos de tordo mdsico 
habian sido construidos en cajas-nido. En ese sentido, es de esperar que en nidos 
de tordo m6sico constmidos en condiciones m6s naturales exista una mayor 
predacidn y por lo tanto, un menor Cxito reproductivo que el registrado por Fraga 
( 1986). 
Mason (1980) sugiere que la competencia con el tordo renegrido podria prevenir 
que el tordo pico corto usara otros hospedadores. En nidos de pecho amarillo la 
picadura o remoci6n de huevos por parte del tordo renegrido podria se responsable 
de la pkrdida de algunos huevos del tordo pico corto. Sin embargo, 10s datos 
obtenidos indican que el tordo pico corto puede utilizar exitosamente a otro 
hospedador altamente parasitado por el tordo renegrido. Otro beneficio sugerido 
que explicaria la especializacibn del tordo pico corto, se basa en el hecho de que el 
tordo mlisico remueve larvas de moscas ectoparhsitas (Philomis sp) y icaros que 
pudieran afectar a todos 10s pichones, incluyendo 10s pariisitos (Fraga 1984). Una 
prediccidn de la hipdtesis de Fraga es que, en 6reas donde las moscas ectopar6sitas 
no e s t b  presentes, el tordo pico corto podria utilizar a otros hospedadores ademhs 
del tordo mdsico. El 5rea donde se realizd este estudio queda m6s all6 del limite sur 
de la distribuci6n de las moscas ectopargsitas, por lo que 10s datos obtenidos son 
consistentes con esta hip6tesis. 
La incidencia de parasitismo de cria del tordo pic0 corto en el pecho amarillo es 
mucho menor que la registrada en nidos del tordo mdsico (5 % vs. 87.3 % en 
Fraga 1986). La baja frecuencia de parasitismo sobre un hospedador que aparenta 
no poseer mecanismos antiparasitarios eficientes (por ej. que no rechaza 10s huevos 
del parhito si estos son puestos luego de iniciar su puesta), es dificil de explicar 
evolutivamente. En ese sentido, se sugiere que la oferta de aliment0 a principios de 
la temporada reproductiva podria ser insuficiente y s d o  unas pocas hembras de 
tordo pico corto estarian en condiciones de producir huevos (Fraga 1986). Sin 
embargo, la dieta del tordo renegrido y del tordo pico corto es esencialmente la 
misma (Friedmann 1929) y a esa altura del aiio las hembras de tordo renegrido del 
Area de estudio se hallan en el pico su temporada reproductiva (ver capitulos 3 y 4). 
Probablemente existan otras restricciones de tipo fisiol6gico o comportamental que 
expliquen la alta selectividad en el uso de hospedadores que presenta el tordo pico 
corto. 
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